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??? VOORWOORD. Het is mij een groot genoegen op deze plaats mijn dank te kunnenuitspreken aan allen, die tot mijn wetenschappelijke vorming hebbenbijgedragen. U, Hoogleeraren en Docenten van de Faculteit der Wis- en Natuur-kunde te Leiden, ben ik zeer erkentelijk voor alles, wat ik van U in heteerste gedeelte van mijn studie op wetenschappelijk gebied heb genoten,hetgeen van groot nut bij mijn latere studie is geweest. Hooggeleerde Went. Behalve voor het vele, wat ik van U heb mogenleeren, ben ik U zeer groote dank verschuldigd voor Uw medewerking,welke het mij mogelijk maakte mijn proeven ook buitenslands uit tevoeren. Hooggeleerde Nierstbasz. Met zeer veel genoegen heb ik Uw helderecolleges bijgewoond. Uw opvattingen over de relativiteit van de weten-schap hebben niet nagelaten, een groote invloed op mij uit te oefenen. Hooggeleerde Jordan, Hooggeachte Promotor. Toen ik mij, aan-getrokken door de Physiologie, onder Uw leiding heb geplaatst, was ditvoor mij een belangrijke stap. Naast de

uitstekende wijze, waarop Ude studenten met de Physiologie bekend maakt, waa Uw kunde, omeen ieder zich naar eigen aanleg vrij te laten ontjjlooien, de oorzaak,dat ik deze stap nooit heb betreurd. In de tijd, die ik als assistent opUw laboratorium mocht doorbrengen, leerde ik ook weer de zelfstandigheidwaardeeren, die U Uw assistenten ook in andere opzichten toestmit,welke zeer tot de uitstekende verstamlhouding, die op Uw laboratoriumheerscht, bijdraagt en hen bovendien in vele opzichten zeer nuttig is.De hulp, mij bij het materialiseeren van dit jiroefschrift bewezen ende gastvrijheid, die ik ten Uwen huize van U en Mevrouw Jordanmocht ontvangen, zal mij steeds in dankbare herinnering blijven. Professor Adrian. It is me a great j)Ieasure to thank you in thisplace for the great hos])itality, that I received at the PiiysiologicalLaboratory from the Cambridge University. Although that no pirtfrom the following work was carried out in your laboratory, it .seems tome, that there are many places where your influence may easily be de-

tected. Zeergeleerde Vonk, waarde Po.stma. Met genoegen deuk ik terugaan de prettige samenwerking, die ik nu)cht ondervinden. Waarde DuBuY. Ook o]) deze plaats nog een woord van dank voorde behulpzaamheid bij het schrijven en vertalen van dit werk.
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??? Abschnitt I. Kiiilciiuii^. Die bis jetzt erschienenen Arbeiten ??ber chis peripliere Nerven-Mnskelsystein der Crustaceen hissen sich in zwei Grup])en einteilen,erstens diejenige, welche sich mit den Muskeikoiitniktionen und ihrenlieHonderheiteii besch?¤ftigen, zweitens solche, welche mehr der Heniniuiig(lieser Kontraktionen gewidmet sind. Fast immer sind es die Muskelnder Hellere gewesen, welche als Objekt f??r die Untersuchungen benutztwurden. Schon hikdermann (4) hat die Hy])othc8e aufge8tÂ?gt;Iit. da?Ÿ die HÂ?'woj{iui^onder Schoro von AfilaciM auf dii' Anwosonhoit zweier Nervensystt'nie zur??ckzuf??hrensind, ein System, das He\ve^(ungt;;en hervorruft inid eines, das diese hemmt. In?œbereinstimnumn hiermit stellte Manoolu (24) fest, da?Ÿ alle Muskeln vlt;m Arthro-])o(len eine doj)jgt;eltÂ? Innlt;gt;rvation aufweisen. Die mikroskojnseii-anatomisehen Ver-i??iltnisse hei Astacus wurden vim Hokkmann (20) n?¤her unt^Tsueht. Kr fand, da?Ÿ1mm diesem I'r?¤])arate zu dem Sehlie?Ÿmuskel 3 (5 erregende motorische Axonenf??hren, zu dem Offnermuskel

nur einer. Diese Axonen verlaufen in zwei ver-schiedenen Nervenb??ndeln, einem dicken, mit den Schlie?Ÿeraxonen mid einemd??nnen mit dem Offtieraxon; beide enthalttni weiter zahlreiche sensible Ftusern.Au?Ÿer den )j;enanntlt;gt;n motorischen Axonen erh?¤lt jeder .Muskel noch einen Axon,welcher jeweilig? zusammen mit dem erregenden M??ndel des antagonistischen Muskelsverl?¤uft. Hokkmann (20) bewies lt;lurch Reizung f??r den Offner die henunendeiiKigenschaften dieses Axcms. Skoaak (31) hat auf Grund von Ver.suchen mit zentraler Reizung die RichtigkeitdiestT Auffa-ssung blt;gt;stritttgt;n. Nach ihm sind: â€žErregung und Hemmung keinesptizifischen Kigen8chaftlt;Â?n l)Â?\stimmtlt;gt;r Axonenquot;. â€žJeder Axon ist durcli K(mnektiv-reizung zu beeinflussen, und ist imstande, je nach der Jicizst?¤rke zu henunen (xlerzu erregen den einfachen Muskelkontraktionen sind gewisse Erscheinungen zu heoh-achttm, welche zuerst von Ricukt (29) im^schrieben wurden. Aus seinen Versuchen, 1 I. c. S. 217 u. 218. Z. f. vorgl. PhyelologriÂ?. Bd.

19.nbsp;23a



??? bei denen er haupts?¤chlich die Muskeln direkt reizte, ging hervor, da?Ÿ Reize, die,ein einziges Mal erteilt, keinen Effekt hatten, bei Wiederholung mit nicht zulangen Ruhepausen, eine Muskelkontraktion hervorriefen. Bei frischen Pr?¤paratenwar jeder folgende Reiz auch immer st?¤rker wirksam als der vorangehende. DieseTatsachen f??hrten ihn zu der Aufstellung des Begriffes der â€žAddition latentequot;.Eine latente Addition konnte er nachher auch bei Vertebraten aufweisen (30). K. Lucas (23) iintersuchte die Kontraktionen des Schlie?Ÿmuskels bei indirekterReizung und kam zu der Auffassung, da?Ÿ es zwei verschiedene Xerven-Muskel-systeme gibt, eines, das eine schnelle Zuckung verursacht, und ein anderes, das einelangsame Kontraktion zur Folge hat. In letzter Zeit ist diese Hypothese vonBlaschko und Mitarbeitern bestritten worden (7), w?¤hrend Monnier undD??buisson sie annehmen (26). Die nachfolgende Arbeit besch?¤ftigt sich speziell mit den Problemender Erregung, doch ist auch der Hemmung ein Abschnitt gewidmetworden. Von den

vielen beobachteten erw?¤hnenswerten Erscheinungensollen im allgemeinen nur diejenigen beschrieben werden, welche gutreproduzierbar sind. Indessen ist auch dann eine eingehende Analysenoch schwer zu geben. Die vorliegende Arbeit kann daher aucli nochnicht ein v??llig abgeschlossenes Bild der obengenannten Probleme geben. Ab.schiiitt II. Die Muskolkontraktionen des Schlie?Ÿers der Schere von verscliiedenen(quot;rustaceen nach indirekter Keizuiig inil kurz dauernden (Jleiclistr??iuen. Indirekte Reizung mit kurz daueriulen rechteckigen Gleichstr??menist bis jetzt nur von K. Lucas (23) bei dem Schlie?Ÿer von der Â?Schere desFlu?Ÿkrebses zur Messung der Chronaxie beiuitzt worden. Kr fand zweiverschiedene Kontraktionsarten, und zwar eine sclinelle Zuckinig und einelangsame Kontraktion. Diese unterschieden sich aucli in der lleizbarkeit,und zwar hatte die .schnelle Zuckung eine h??here Hheobase, aber einek??rzere (Chronaxie als die lang.same Kontraktion. Die Hlieoba.se war2â€”;}mal h??her, w?¤hrend die ('hroiiaxie 1,2 o betrug, gegen 2,.'1

fj beider langsamen Kontraktion. Es sei hier schon auf die Tatsaclieaufmerksam gemacht, da?Ÿ die Bestimmung der (Chronaxie dei- hingsamenKontraktionsart auf folgende eigent??mliche Weise .stattfand: Die Reizungf??r diese Bestimmung war nicht, wie ??blicli, einfach, soiideni ein be-stimmter Reiz wurde 3mal, mit jedesmal Va Hquot;he, wiederliolt, dasonst keine Zuckung auftrat. Es ist aus der Versuchsbe.sclireibinig abernicht klar, ob auch die Reizung zur Be.stimmung der Rheobase soau.sgef??hrt wurde. Von Segaar (31) ist gegen diese Versuche eingewaTult worden, da?Ÿdie hemmende Nervenfaser nicht durch.schnitten war, und diese also inirgendeiner Weise auf die Ergebnis.se einen Kinflu?Ÿ gehabt haben k??nne. Es war also erw??n.scht, diese Versuche noch eiiiAial zu wiederholenunter Au.sschlie?Ÿung der hemmenden Faser. Diesbez??gliche Versuchehabe ich an ver.schiedenen Arten von Crustaceen ausgef??hrt.



??? Methodisches. Die Reizung fand statt mit rechteckigen Stromst???Ÿen, welchevon einem Kontaktunterbrecher nacli Lucas geliefert wurden. Durch das ??ffnendes ersten Kontakts wurde ein Kurzschlu?Ÿ unterbrochen, w?¤hrend der zweiteKontakt in den Kreis des Pr?¤parates eingeschaltet war. Es mu?Ÿte sorgf?¤ltigkontrolliert werden, ob der Kurzschlu?Ÿ wirklich vollkommen war, was wegenUn.sauberkeiten der Platinkontakte nicht immer der Fall war, und dann zu unzuver-l?¤ssigen Resultaten f??hrte. Daher wurde ??fters mit einem Voltmeter nachgegangen,ob kein Si)annungsuntcrscliied anwesend war. Die Reizst?¤rke wurde mit einemPotentiometer von .30 Ohm Widerstand reguliert. Die Reizelektroden bestandenaus chlorierten Silberdr?¤hteii und wurden vor jedem Versuch neu chloriert. Imallgemeinen wurden die Elektroden durch zwei L??cher im Panzer in den Meropoditeingef??hrt. Dies ergab bessere Resultate, als wenn eine der beiden durch dieAmputationsstelle in den Ischiopodit eingef??hrt wurde. Bei den marinen Artenwurden die Nerven auch

wohl freipr?¤jiariert und auf die Elektroden gelegt. Dieangelegte Reizs])annung variierte je nach den benutzten Arten imd der Methodeder Reizung zwischen I und (J Volt. Die Stromrichtung war immer absteigend.Die Registrierung der Mu.skelkontraktionen fand auf verschiedene Weise statt,im allgemeinen aber isometrisch, ??fters wurden die Sehnen der Muskeln frei-pr?¤])ariert imd mit dem Schreibhebel verbunden, was ein reineres Bild der ent-falteten Spaiuiung liefert, als wenn der Schreiber mit der S])itze des DaktyloiKKlitenverbunden ist. Zwischen zwei Reizen wurde meistens eine Ruhe])ause vonmindestens 30 Sek. eingeschaltet. Versuche. a) Astacu?? jluviaiUis vml A,Htarn,H Icpfodnctiflus. Die.se zwei Arten von Sii?Ÿwasserkrebsen (wii' werden sie ,,A,it(Wu,squot;lind â€žLeptodactulus'' nennen), welciie einander sehr ?¤liniicli sind, wurden(lurclieinander benutzt. Im Anfang wurde nicht auf den Unterscliiedgeaclitet, .s])?¤ter aber zeigte sieh, dali es (h)ch jihysiologisclie V'erscliiedeu-heiten gibt, und zwar i.st die schnelle Zuckung l)einbsp;etwas weniger

kr?¤ftig als bei Lcptoihrtyluii. Wenn man auf ol)eii beschriebene Weise mit kurz dauernden (Jleich-atr()men reizt und die resultierende Kontraktion isometrisch registriert,so f?¤llt sofort auf, da?Ÿ hier ein ausges])rochenes Beis])iel der Alles-oder-Nichts-Relation vorzuliegen sclieint (Abb. 1), Dieses war nach denKrgebnissen anderer Untersucher (Hokkmann, 21; Rkitsma und Du Huv,2S) iiieht zu erwarten, da diese bei Versuchen mit meehanLscher uiidInduktionsreizung die (J??ltigkeit die.ser Hezielumg nicht fanden. Ks wirdgezeigt werden, da?Ÿ gerade die .Art der Reizung einen gro?Ÿen Kinflu?Ÿauf die Krgel)nisse hat. Hestimmt man die â€žminimalequot; Kontraktion f??r Reizdaueni zwischen0,5 und ;J4 o, so ist diese immer die,sell)e, w?¤lwend auch bei betr?¤cht-licher Zunahme der Reizst?¤rke die Zuckungsli??he sicli nicht ?¤ndert. Ksgelingt nicht, durcli ?„nderungen in der Reizzeit oder in der S])aiinung(^l)ergang.sk()ntraktionen zu erzielen; immer bekommt man eine Zuckung,die zu gleicher Zeit maximal und minimal ist, im (Jegensatz zu den Krsehei-nungen l)ei

anderen Nerven-Muskelpr?¤paraten. iienutzt man also Reize,deren J)auer nur um einen Bruchteil von einem Sigma k??rzer ist als der



??? Schwellenwert f??r die maximale Kontraktion, so erzielt man bei Pr?¤pa-raten mit konstanter Reizbarkeit gar keinen wahrnehmbaren Effekt.Dies gilt ohne irgendwelche Ausnahme nur dann, wenn die angewandten 17 18 160 20 18nbsp;17 19 Abb. 1. Astacus. Schlie?Ÿerkontraktiouen. Alles-orter-Nichts-Kelation dor schnellen Zuckung,D??nnor Nerv und ??ffnersehno durcbHcbnittcii. lleizdaiior in Kinheitcn von 0,2 Sigma,wie in aUen anderen Abbildungen. IsomctriBcb. Zeit 1 Sek. Kichung des Schreibers bis 30 k. Anfangsspannung 8 g. Reize von k??rzerer Reizdauer sind. Bei l?¤ngerer Reizdauer tritt ??fters(loch eine kleine Kontrakti(m auf, aber diese ist von einem anderen Typus und zwar viel langsamer.Der ?œbergang von dieserKontraktion nach derschnellen Zuckung ist??brigens an sich ebenso])l()tzlich und ohne Zwi-schenstufen , wie dieobenbeschriebene. Die isometrisch ent-wickelte Kraft derschnellen Zuckung kannmehr als 50 g betragen.Bei einer freikontra-hierenden Schere f??hrtdiese Zuckung bei Le/ptodactylus zu v??lligem Scherenschlu?Ÿ.

Bestimmtman- von dieser Zuckung die Reizzeit-Spannungskurve, so zeigt essich, da?Ÿ diese mit der von Lucas (23) f??r den â€žTwitchquot; bestimmten??bereinstimmt. Die Variationen der gefundenen Werte waren ziemlichgro?Ÿ: So schwankte der Chronaxiewert zwischen I un(| 2 o. Am h?¤ufigstenwurden Werte gefunden von ungef?¤hr 1,4 o (Abb. 2, untere Kurve).Es steht fe.st, da?Ÿ diese Unterschiede nicht allein auf individuelle Varia-bilit?¤t zur??ckzuf??hren sind, vielmehr auch der Jahreszeit ein Einflu?Ÿ I i i i ' I i i i i I 25 30 Sigma 20 fO t M Abb. 2. Rolzzcltsi)annungHkTirven f??r den Schlie?ŸniuHkelvon Astacus und J^nUt?¤tu-AyUnt. (Indirekte Kel/.nng.)



??? zuzuschreiben ist. Ein Faktor, welcher weiter die Chronaxiebestimmungenweniger genau macht, ist die Variabilit?¤t der Rheobase. Macht man nun die Reize st?¤rker, so erreicht man schlie?Ÿlich dieGrenze, bei der die Zuckungsh??he nicht mehr konstant bleibt. Manfindet n?¤mlich immer eine zweite Schwelle, wo die Kontraktion ganzpl??tzlich wieder betr?¤chtlich an St?¤rke zunimmt, um dann nunmehrwieder innerhalb gewisser Grenze bei jeder Reizst?¤rke gleiche Ausschl?¤gezu erzielen. Diese Spannungszunahme betr?¤gt bis zu 40 g (Abb. 3). Esergibt sich also die M??glichkeit, auch von dieser Kontraktion eineReizzeit-Spannungskurve zu bestimmen (Abb. 2, obere Kurve). Die Formdieser Kurve ist normal; f??r den Chronaxiewert findet man (gt; o. Fragt man sich, wie dieseoben erw?¤hnte st?¤rkere Kon-traktion zu erkl?¤ren ist, sohat man ver-schiedene M??g-lichkeiten. Erstens k??nnteman annehmen, da?Ÿ die Schwelle von anderenNervenfasern ??berschrittenwird. Dagegen sprechen aberverschiedene Tatsachen, undzwar speziell der Umstand,(la?Ÿ

bei weiterer Verst?¤r-kung der Reizung wiederstufenweise st?¤rker wer-dende Kontraktionen auf-treten. Die Anzahl die.serKontraktionsfltufen ist nun aber gr???Ÿer als die Anz;ihl der nu)t()ri.sehen Fasern (3â€”6). Deshalb k??nnen nicht alle Stufen auf die Aktivierungneuer Fasern zur??ckgef??hrt werden. Weiter i.st es luiwahrscheinlicli,(la?Ÿ (lie.se Nervenfasern alle eine andere Erregbarkeit haben, wobeiletztere dann f??r die h??lieren Stufen sciion sehr niedrig sein m???Ÿte! Zweitens k??nnte man annehmen, da?Ÿ st?¤rkere Reize auch an derAnode einen Im])ul8 entstehen lassen und (oder) auch bei der ?–ffnungdes Stromes wirksam werden. Auch gegen diese Auffassung H])richt diegr???Ÿere Anzahl der Kontraktions.stufen. So treten z. 13., wenn derStrom nur geschlossen wird, sclion mehrere Stufen auf, w?¤hrend nuinderen doch luir zwei erwarten d??rfte, da ja von der Anode iier nur einzweiter Impuls kommen k??nnte. Es bleibt al.so nur ??brig, anzunehmen, da?Ÿ ein Reiz mehrere Nerven-im])ulse in einem Axon entstehen l?¤?Ÿt, und zwar um so mehr, je

st?¤rkerder Reiz ist, oder je l?¤nger er diiuert. Nur in dieser Weise .scheint esm??glich zu sein, die Gesetzm?¤?Ÿigkeit mit der die st?¤rkeren Kontraktionenauftreten, zu erkl?¤ren. Vollst?¤ndigkeitshalber sei hier schon bemerkt, z. f. vergl. Physioloerie. Bd. 19.nbsp;23b / Iii, ' I /! 11/ /// i â€”L J .JLU-_L1.,L,. JL__ lÂ?. 13 13'j 100 60 30 Â? -lOiiÂ?! quot;li 1,5 Abb. 3. T^jf/ptodactulus. Aiiftroten dor (fr???Ÿuron schuollonZuckunsr. Krsto und lotato Kontriik) Ion nUt UiifondoniKyinoKrafion. Keine Prflpivratlon. InoinetrlNch.



??? da?Ÿ speziell Astacus auf l?¤ngere Reize auch noch in einer anderen Weisereagieren kann. Es nimmt n?¤mhch dann nicht die St?¤rke, sondern auchdie Dauer der Kontraktion zu, und zwar bisweilen so sehr, da?Ÿ es zurBildung eines zweiten Gipfels kommt. Alle Variationen zwischen einerkaum verl?¤ngerten Dekreszente und einem zweiten Gipfel, welcher selbstdie schnelle Zuckung an H??he ??bertreffen kann, kommen vor. Dieweitere Besprechung dieser Erscheinung wird im n?¤chsten Abschnittgegeben werden. Ein Beispiel von emer etwas verl?¤ngerten Kontraktionâ€” ohne da?Ÿ es aber zur Ausbildung eines zweiten Gipfels kommt â€”findet man schon in Abb. 1, wo die Kontraktion auf eine Reizdauervon 32 a, verghchen mit einer solchen, die durch eine Reizung von 3,6 oerzeugt wurde, verl?¤ngert ist. Obwohl die Chronaxie der zuerst auftretenden Zuckung bei denmeisten Pr?¤paraten ungef?¤hr 1,4 a betrug, gab es auch F?¤lle, speziellwenn Astacus als Versuchsobjekt benutzt wurde, bei denen die Chronaxieder zuerst wahrnehmbaren Kontraktion 6

o war. Es ist deutlich,da?Ÿ bei diesen Pr?¤paraten die normale schnelle Zuckung nicht auftrat,und man findet dann auch ?œbergangsformen, wo die Zuckung mitChronaxie 1,4 a wohl auftritt, aber schon im Anfang oder nacheinigen Reizen sehr schwach wird und bald ganz verschwindet. BeiLeftodactylus verschwindet diese Kontraktion meistens nur nach einergro?Ÿen Anzahl von Reizen. Auff?¤llig ist, da?Ÿ dann die zweite Kontraktionnur wenig schw?¤cher wird, w?¤hrend die erste ganz fortf?¤llt. Es mu?Ÿalso immer eine Chronaxiebestimmung stattfinden, um zu wissen, welcheKontraktionsstufe in jedem gegebenen Falle vorliegt. b) Homarus vulgaris. Anatomisch stimmen die Verh?¤ltnisse ganz mit denen von AsUicua und Uplo-dadylus ??berein. Man hat aber den Vorteil, da?Ÿ man die Nerven freipr?¤parieronund in Seewasser bewahren kann. Nach dem Abschneiden des Beines verschwmdetdie Dauerkontraktion der Scherenmuskeln auch viel schneller, wenn das Pr?¤paratin Seewasser getaucht wird als an der Luft. Alle Pr?¤parate wurden immer l?¤ngereZeit

vor der Benutzung in Seewasser gelegt. Die isometrischen Schrt??bhebel warensehr stark und bestanden aus einer kr?¤ftigen Stahlfeder, welche an einen Haltervon Messing gel??tet war. In der Mitte, ganz nahe an der Drehungsachse, war einStahldraht befestigt, welcher durch einen Haken mit der Sehne des Muskels ver-bunden war. Immer wurde darauf geachtet, da?Ÿ alle Teile gut befestigt wangt;n.Dennoch traten dann und wami Verschiebungen der Nullinie auf, da die Kontrak-tionen bisweilen so kr?¤ftig waren, da?Ÿ ein Durchbiegen der Messingstange, wonutdie Schreibhebel an einem Stativ befestigt waren, wahrzunehmen war. Methodikder Reizung wie oben. Wurden die Chronaxiebestimmungen ausgef??hrt, }v?¤hrend die Kon-traktionen mit einem Schreiber registriert wurden, so trat als erste einesehr kr?¤ftige schnelle Kontraktion auf mit einer Chronaxie von ungef?¤hr6 o. Es zeigte sich aber, da?Ÿ dieser eine andere Kontraktion voranging,



??? welche nur zu beobachten war, weim die Schere sich frei kontrahierte.Bei einigen Pr?¤paraten wurde dann eine ?¤u?Ÿerst germge Bewegungvon der Spitze des Dactylopodits wahrgenommen. Die Chronaxie-bestimmungen f??hrten hier zu einem Wert von ungef?¤hr 1,4 o. ??fterswar es unm??glich die Chronaxie zu bestimmen, da diese Kontraktionnach einigen Reizen schon verschwand undauch vielfach gar nichtauftrat. Von einem deram besten gelungenenVersuche gibt die neben-stehende Tabelle die Er-gebnisse. Man k??nnte diesenzwei Gruppen von Kon-traktionen eine gleicheBedeutung, wie den vonLucas (23) bei Astacusgefundenen, beimessen,aber im Gegensatz zujenen ist die Chronaxieder schw?¤cheren Kon-traktion hier k??rzer,als die der st?¤rkeren,auch tritt die schwacheKontraktion hier schonnach einem einzelnenReiz auf. Es liegt da-her viel n?¤her, dieseKontraktionen mit denim vorigen Paragraphenf??r Astacus beschrie-benen zu vergleichen. Die Chronaxiewertestimmen sehr gut ??ber-ein, nur ist die Kontraktion mit Chronaxie 1,4 o hier

immer sehrschwach, was bei Astacus nur selten der Fall ist. Auch ist der Unter-schied in der Spannungsentwicklung der zwei Kontraktionen bei Hoinarusviel gr???Ÿer als bei Astacus. Da es nicht m??glich war, die schwache Kontraktion zu registrieren,konnte nicht bewiesen werden, da?Ÿ diese auch der Alles-oder-Nichts-Relation folgt, doch ist das wohl mit gr???Ÿter Wahrscheinlichkeit anzu-nehmen, da die st?¤rkere Kontraktion die.se Relation wieder auff?¤Uiggut zeigt (Abb. 4). Reizzeitin Sigma Schwellenwert der Reizst?¤rkein I'rozent von 4 Volt Bemerkuugoii KleineKontraktion Gro?ŸeKontraktion 34 16,5 Rheobase K. K. 1,4 33 Chronaxie K. K. 34 17,5 Rheobase K. K. 1,4 35 Chronaxie K. K. 34 34 Rheobase G. K. 6.0 68 Chronaxie G. K. 34 40 Rheobase G. K. 5,4 80 Chronaxie G. K. 34 18 Rheoba.se K. K. 3,8 25 2.8 30 1,8 36 Chronaxie K. K. l,?? 40 1,2 50 1,0 60 34 19 Rheobase K. K. 1,6 38 Chronaxie K. K. 34 49 Rhoobaso G. K. ??,6 98 Chronaxie G. K. 34 49 Rheobase G. K. 15 Min. Ruhe 34 19 Rheoba.so K. K. 3,2 25 1,8 30 1,4 38 Chronaxie K. K. 34 19

Rheobase K. K. 0,8 50 0,6 60 1,8 30 34 20 Rheobase K. K. 1,4 40 Chronaxie K. K. 34 65 Rhoobaso G. K. 5.8 130 Chronaxie G. K.



??? Die St?¤rke der Kontraktion mit| der Chronaxie von 6 o variiertbei verschiedenen Pr?¤paraten um mehrere hundert Gramm, und zwartritt dieser Unterschied auch zwischen den zwei Scheren eines Tieresauf. Wie bekannt hat Homarus zwei verschiedene Scheren, eine scharfe,die im Habitus sehr mit den Scheren von Astacus ??bereinstimmt, und eine stumpfe, welche an der inneren Seite miteinigen groben Z?¤hnen versehen ist. Nunwar immer die Kontraktion von der scharfenSchere viel st?¤rker als die der stumpfen.Es ist m??glich, da?Ÿ diese verschiedene Reak-tion mit funktionellen Unterschieden zu-sammenh?¤ngt, da die scharfe Schere f??r dasAbschneiden von Gegenst?¤nden benutztwird, und die stumpfe Schere mehr f??r dasFesthalten oder f??r das Zerquetschen vonMuschelschalen. Auch bei diesem Objektfindet man bei st?¤rkerer Reizung mehrereStufen von Kontraktionsst?¤rken. Es war noch m??glich, f??r die Stufe,welche auf die oben beschriebene folgte, eine Reizzeit-Spannungskurvezu bestimmen. Der Chronaxiewert war ungef?¤hr 13 o

(Abb. 5). Merk-w??rdig ist, da?Ÿ die Rheobase nur wenig h??her ist, als die der Kontraktionvon 6 ??. Die Spannungsentwicklung ist betr?¤chtlich gr???Ÿer und betrug ??fters 500 g mehr alsbei der vorhergehendenKontraktion. F??r dieweiteren Stufen findetman in Abb. 5 einigeSchwellenwerte ange-geben. Diese Ergebnissewurden mit drei ver-schiedenen Arten vonReizung des Nerven er-halten. 1. Die Elektro-den wurden einfach inden Meropodit einge-stochen, nachdem das d??nne Nervenb??ndel mit dem von Hoffmann(20) als Hemmungsfaser beschriebenen Axon im Gelenk zwischen Mero-podit und Carpopodit durchschnitten worden war. Auch wenn dieDurchschneidung nicht stattfand, waren die Ergehnisse doch dieselben.2. Der dicke Nerv wurde im Meropodit freipr?¤pariert und als Ganzesauf die Elektroden gelegt. 3. Der freipr?¤parierte dicke Nerv wurde miteiner feinen Nadel in verschiedene Str?¤nge verteilt; mit schwacherfaradischer oder mit mechanischer Reizung wurde das B??ndel gesucht, -i_L I I I I I 25 30 Sigma 20 15 10 Abb. 5.

Roizzeltspannungrskurvon f??r den Schlle?ŸmiiHkelvon Umtiarus (indirekte Reizung).



??? welches die, die Schlie?Ÿung erzeugenden Fasern enthielt und dieses,wenn m??glich, noch weiter zerlegt und so d??nn wie m??glich gemacht.Es zeigte sich dabei, da?Ÿ weitaus der gr???Ÿte Teil des B??ndels aussensiblen Fasern besteht. Immer gab nur ein einziges B??ndel bei ReizungAnla?Ÿ zu Schlie?Ÿung. Bei Ber??hrung dieses haarfeinen Nervenb??ndelsmit den Elektroden trat meistens ohne weiteres schon Schlie?Ÿung auf.?–fters war es sogar nur n??tig das Faserb??ndel aus dem Wasser zu holenum eine Schlie?Ÿung zu erzeugen. Um jede Ber??hnuig mit Metall zuumgehen, wurden Reizelektroden aus U-f??rmig umgebogenen, mit See-wasser gef??llten Glasr??hren hergestellt. Die R??hren wurden mit inSeewasser getr?¤nkten Wattepfropfen, welche die Nerven trugen, abge-schlossen. In diese R??hren tauchten die chlorierten Silberdr?¤hte. Aberauch diese Vorsichtsma?Ÿregeln konnten das Auftreten von spontanenKontraktionen nicht verhindern. Nur einige Pr?¤parate waren brauchbar,diese lieferten wieder die gleichen Resultate, wie die bei

den anderenReizmethoden erzielten; mit dem Unterschied jedoch, da?Ÿ die Rlieobaseviel niedriger geworden war. Das Auftreten von den spontanen Kontrak-tionen scheint ?„nderungen im Verhalten des Demarkationsstromes zuzu-schreiben zu sein, welche ?„nderungen bei Ber??hrung des Nervenb??ndelsmit den Elektroden auftreten. Dieser Demarkationsstrom wirkt dannals ein konstanter Reizstrom. c) Maja squinado. Die ISchere des ersten Laufbeins wurde in gleicher Weise bohandolt wie die vonHonmrua. ?œberhaupt war die Methodik bei alle marinen Arttgt;n die gleiche. F??r dieChronaxiebestimmungen des Schlie?Ÿers wurden im allgemeinen die Heninmnga-fasern nicht durchschnitten. Dazu ist es n?¤mlich n??tig, den Nerven ganz frt'i zupr?¤parieren imd in verschiedene. Str?¤nge zu zerlegen, da es bt-i Krabben nur einNervenb??ndel gibt. Aber auch dann kann man noch nicht wissen, ob man diehemmende Faser ausgeschaltet hat, da man zwar wohl die erregende Faser dos?–ffners aufsuchen und beseitigen kann, doch es ist dann nicht sicher, da?Ÿ

auchdie hemmende Faser dabei ist. Die anatomischen Verh?¤ltnisse von Krabben sindnoch unbekannt, und es ist also fraglich, ob auch lxgt;i diesen Tieren die hoinmondeFaser des Schlie?Ÿers mit dem erregenden Axon dos Offners zusjimmen verl?¤uft.Aus den Versuchen mit Astacua, Leplmluclj/bu^ xnid Homarus geht aber hervor,da?Ÿ die Anwesenheit der Hemnumgsfaser keinen P'iiiflu?Ÿ auf die Clmmaxio-hestimmung hat, und es ist also wohl anzunohmen, da?Ÿ dies auch hier nicht derFall ist. Es wurde also nur die Scluie des Schlie?Ÿers an einem isometrischen Schreiberbefestigt, oder die Sohne dos ??ffnors durchschnittt^n. Die Ergebnisse stimmen im ganzen sehr gut mit denen von Homarus??berein. Auch hier tritt eine kleine Kontraktion auf, die luu- vi.suellals eine geringe Beweginig der Scherenspitze zu beobachttMi ist. Sie hateine Chronaxie von 1,4 (j. Der Wert variierte zwisclien 1,0 und 1,5 o.Auch bei diesem Objekt kaiui diese Kontraktion schon im Anfang felilen,ist aber im allgemeinen etwas deutlicher als bei Homarus. Daneben gabes noch eine viel

st?¤rkere Kontraktion mit einer Chronaxie von 0â€”7 o,welche aber scliw?¤cher war als die entsprechende von Homarus, und bei



??? frei kontrahierender Schere nicht zu einem vollst?¤ndigen Scherenschlu?Ÿf??hrte. Diese folgte wieder der Alles-oder-Nichts-Relation. Auch traten st?¤rkere Kontraktionenmit bestimmten Schwel-lenwerten auf. In Abb. 6sind die Reizzeit-Span-nungskurven wiederge-geben. Die Anzahl derf??r die st?¤rkeren Kon-___ traktionen festgestell-ten Werte ist zu klein, __ um Aufschl??sse ??ber I I 1 â–  1 I 1 : I i die Chronaxiewerte zu I ' I ' ' I ' ^^ ^nbsp;geben; sie sollen nur zur Abb. 6. Relzzeltspannunfcskurven f??r den Schlie?Ÿmuskel Illustration dieser Kon-Ton Maja (indirekte Reizung).nbsp;traktionen dienen. Die entwickelten Muskel-spannungen sind viel kleiner als diejenigen von Homarus, was wegender geringeren Gr???Ÿe der Muskeln nicht wundernehmen kann. d) Cancer pagurus. Die Methodik wie bei Maja; dieselben Bedmgungen wie dort gelten auch hier.Es wurden nur einige Aufnahmen mit isometrischer Registrierung gemacht. Bei diesem Pr?¤pa-rate war es merkw??rdig,da?Ÿ die erste gut aus-gebildete Kontraktioneine sehr lange Chro-naxie hatte,

n?¤mhchungef?¤hr 13 o. Es gingdieser wohl eine anderezuvor, aber diese war I ' â–  ' â–  I ' I ' ' ' ' i ' I I I I ' I I ',.1 â–  J sehr schwach und ver-0 5 10 15 20 25 30 Sigmanbsp;. â€? â€? inbsp;schwand nach einigen Inbsp;Reizen. Eine richtige Abb. 7. RelzzeltspamnmgHkurven f??r den Schlio?Ÿinuskel nv,rnntixipbpst,immunPvon Cancer (indirekte RoIzubk).nbsp;t^/hronaxieoestiimmung war daher nicht m??g-lich, aber es ist wohl wahrscheinlich, da?Ÿ der Wert ungef?¤hr 6 a betrug. Im Gegensatz dazu waren die st?¤rkeren Kontraktionen hier sehr gutausgebildet und es wurden verschiedene Stufen in dem angewandtenReizbereich wahrgenommen (Abb. 7).nbsp;^ Die h??heren Kontraktionen zeigten bisweilen eine Ausnahme vonder bisher immer als g??ltig befundenen Alles-oder-Nichts-Relation, undzwar 80, da?Ÿ die Kontraktion bei einem st?¤rkeren Reiz st?¤rker war als



??? bei einem schw?¤cheren. Wenn z. B. die Kontraktion mit 13 o alsChronaxie eine Spaimung von 50 g erreichte, sowohl bei einer Reizst?¤rkevon 6 Volt als auch bei einer von 9,5 Volt, so war die folgende Kontraktionbei 6 Volt 600 g und bei 9,5 Volt sofort 700 g, ohne da?Ÿ weitere ?œberg?¤ngeda waren (Abb. 8). F??r die Erkl?¤rung dieser Erscheinung sei auf dentheoretischen Teil verwiesen. Es ist nicht unm??glich, da?Ÿ die Erscheinung auch hei den st?¤rkeren Kontraktionen von Aslactis, Lcptodactylm,Homarvs und Maja auftritt. Bei diesen Arten sind solche Kontraktionenaber viel schwieriger zu erhalten, da starke Reizung dort viel sch?¤dlicherist. Jedenfalls findet man die Abweichung von der Alles-oder-Nichts-Relation nicht bei den Kontraktionen mit den Chronaxiewerten 1,2 und60. Auch hei Cancer zeigten nicht alle Pr?¤])arate die Erscheinung;wenn sie ??berhau})t auftrat, dann geschah dies nur hei Kontraktionenauf st?¤rkere Reiziujg. Bei Homarus wurde .sie ehenfalLs bei st?¤rkererReizung in einzelnen P'?¤llen einwandfrei, jedoch weniger

ausgesprochen,beobachtet. Ab.schiiitt III. Indirt'kto Uoizinig mit lanf: daiioriidoii (iU'ichstr??nHMi. Dio lanpsanio Kontraktion. Da?Ÿ neben der schnellen Zuckung eine laiig.samo Kontraktion vor-kommt, wird von versciiiedenen Autoren angegeben. Wie schon imvorigen Abschnitt beschrieben war, erhielt K. Lucas (23) langsameKontraktionen durch Wiederholung kurzer rechteckiger Stromst???Ÿe.Richet (29) bekam durch fanuiische Reiziuig oder einzelne Induktions-schl?¤ge gemischte Kontraktionsformen, aber erst ten Cate (12) gelangtezu der Auffassung, da?Ÿ diese Kontraktionen aus zwei verschiedenartigenMuskelkontraktionen be.stehen. Andere Untersucher (Biedermann, 4;



??? Ewald, 15) fanden, da?Ÿ lang dauernde Gleichstr??me Dauerkontraktionendes Schlie?Ÿers hervorriefen. Sie ?¤u?Ÿern sich aber nicht ??ber die Naturdieser Kontraktion. Es zeigte sich bei meinen Versuchen indessen, da?Ÿdiese Methode der Reizung die beste ist, um die langsame Kontraktion ZU bekommen. Alle benutzten Arten (also Homarus, Astacus, Lepto-dactylus, Maja und Cancer) zeigten bei geeigneter Reizst?¤rke eine Dauer-kontraktion, welche zwei Gipfel hat: Erst tritt ein steiler Gipfel auf,dann eine Senkung, wonach ein zweiter, flacher Gipfel folgt. Das Bildstimmt vollkommen mit kner typischen Veratrinzuckung eines Verte-bratenmuskels ??berein. Die klarsten Ergebnisse erh?¤lt man mit AsUkus und Leptodactylu^.Die marinen Arten sind zu diesenVersuchen weniger geeignet, da bei ihnen die schnelle Zuckung mit 1,2 o als Chromixie sehrklein ist, und es dalier nicht m??glich i.st, festzustellen, ob die.se Kon-traktion am Anfang der Dauerkontraktion auftritt oder nicht. Reizt man Astacus oder Leptodaciylus mit lang dauernden Gleich-str??men,

welche unterhalb der Rheoba.se der schnellen Zuckung liegen,so entwickelt sich mit einer l?¤ngeren Latenzzeit (abh?¤ngig von derReizst?¤rke) eine langsame Kontraktion, welche sowohl mit der Strom-st?¤rke als auch mit der Stromdauer an H??he zunimmt (Abb. 9). Diese



??? Kontraktion tritt nicht nur auf bei Pr?¤paraten, wo beide Nervenb??ndelintakt sind, sondern auch bei solchen, wo der d??nne Nerv durchschnittenist, aber nie bei Pr?¤paraten mit durchschnittenem dicken Nerv. W?¤hltman die Stromdauer sehrlang, so nimmt die Kontrak-tion schon w?¤hrend der Rei-zung wieder an St?¤rke ab undkann auch ganz verschwin-den. Beim Unterbrechen desStromes tritt auch dann imdwann eine Dauerkontraktionauf, aber im allgemeinen bleibtdiese aus. Es gibt Pr?¤parate, bei denen man die langSiVme Kon- Abb. 11. Ilovmrm. VcmtrinartiKo Kout raktionen beitraktion schon mit Reizen l'lnKigt;rcr Datier lt;1p8 (Jleiolist.roins. Isoinotriscli. ...nbsp;, D??inier Nerv Â?lurc.lischnittcn. Zeit ?? Sek. Kiclmnir von enier Dauer von 34 a undnbsp;bis 500 k??rzer bekommen kaiui, so da?Ÿ die M??glichkeit zu einer Bestimmung der Roizzeit-S])annungHkurvegegeben ist. Da diese aber bald die Kurve f??r die schnelle Zuckungschneidet, so ist die Bestimmung lun- ??ber einen kleinen Kurvenabschnittm??glich. Verdo])pelte mau die Stronx.st?¤rke,

welclie bei 34 o gerade einewahrnehmbare Kontrak-tion erzeugte, so wurdenZahlen um 17 o herumerhalten. Man k??nntediese Zahlen ebensogutChronaxiewert nennen,als den von Lucas (23)angegebenen Wert von2.3 o. Macht man dieStromst?¤rke so gro?Ÿ, da?Ÿauch die Rheoha.so der.schnellen Zuckujig ??ber-.schritten wird, so tretenbeide Kontraktionen auf, und man bekommt die sciion erw?¤hnten veratrinartigen Kontraktionen(Abb. 10). In dieser Abbildung findet man unter A eine Abbildung einernormalen schnellen Zuckung (Chronaxiewert \ ,2n), welclie eine langsameNachkontraktion hat. Unter IJ findet man vom selben Pr?¤parat und beigleicher Reizst?¤rke eine st?¤rkere schnelle Zuckung (Chronaxiewert (i 0),mit einer langsamen Kcmtraktion, welche diese noch an H??he ??bertrifft.Ihiter C ist eine Kontraktion abgebildet, welche mit sehr langer Reiz-dauer erhalten wunle. UO 70 90 110 130 150 --^^ 100 =U ?•004-ioo-J^ioo Abb. 12. //Â?JMrtrÂ?Â?. I.aiiKNam?? Kontraktionen nuf kurz(lauornilii Heize. Keine Allcs-oder-NichtH-llclation. Nurdie crstlt;i

Kontraktion zelict aiicli illo sclinelle ZnckunÂ?.IsonietrlHPli. Holireibhebcl an der Heimo des SchliellerÂ?.KichunK bis 700 k. Zeit 3 Sek.



??? Bei Homarus und den anderen marinen Arten ist die langsameKontraktion viel weniger ausgepr?¤gt; auch bei lang dauernden Gleich-str??men treten im allgemeinen eher sehr starke als lang w?¤hrendeKontraktionen auf. Aber dennoch lie?Ÿen sich auch hier ty])ische verati-in-artige Kontraktionen bisweilen beobachten. In Abb. 11 findet man einBeispiel davon f??r Homarus. Einige Male wurden auch hier Pr?¤parate gefunden, bei denen dielang.same Kontraktion auch bei k??rzeren Reizdauern auftrat. In Abb. 12zeigt die erste Kontraktion eine Veratrinform, bei den folgenden ist dieschnelle Zuckung weggefallen und nun ist keine Spur von der Alles-oder-Nichts-Relation ??brig, mit zunehmender Reizdauer nimmt auch dieKontraktion an St?¤rke zu. Solche Kontraktionen sind jedoch meistenssehr inkonstant; ein gleicher Reiz erzeugte bei Wiederholung ??fters einganz anderes Resultat. F??r die Deutung .sei auf den theoretischen Teilhingewiesen. Abschnitt IV. Die Akti(Â?nsslt;r??ine des Schlie?Ÿers von Antactis uiid Lepfodacfi/lns aufindirekte Heizung mit

(illeich.str??inen. Ableitungen der Aktionsstr??me bei dieser Art Reizungen sind bisjetzt nur wenig untersucht worden, nur bei Ewald (15) findet man eineAngabe ??ber die bei indirekter Reizung mit lang dauerndem (Jleichstromauftretenden Aktionsstr??me des .Muskels. Er hat aber sehr .starke Str??mebenutzt (30â€”40 Volt) und bekam hochfrequente Aktionsstr??me, welcheunregelm?¤?Ÿig waren, daneben aber auch Aktionsstr??me mit einerniedrigeren Frequenz. Der Muskel kontrahierte sich nur im Anfang einwenig. Bei der sehr gro?Ÿen St?¤rke des Reizes war wohl anzunehmen,da?Ÿ durch das Auftreten von Stromschleifen eine direkte Muskelreizungaufgetreten ist. Die in den vorangehetulen Abschnitten beschriebenenErgebnisse ergaben nun verschiedene Piobleme ??ber die Verh?¤ltnisseder Aktionsstr??me unter diesen Bedingungen. Die Hauptfragen waren: 1.nbsp;Folgt der Aktionsstrom der schnellen Zuckiing mit der Chronaxie1,4 n auch der Alles-oder-Nichts-Relation? 2.nbsp;Wie veih?¤lt sich der Aktionsstrom bei der st?¤rkeren Kontraktionmit der

Chronaxie von (5 n und wie bei den noch st?¤rkeren Kontraktionen ? 3.nbsp;Welcher Aktionsstrom begleitet eine langsjime Kontraktion, oderist diese K(mtraktion wirklich â€žtonischquot; imd daher nicht von einemAktionsstrom begleitet ? Methodisrhes. Die Reizung erfolgte ganz wie auf Seite '.i'A beschriehcn wurde.Das Pr?¤i)arat wurde so viel wie m??glich geschont und der dimne .\erv und die?–ffnersehne nicht durchschnitUm. An der Basis von dem festen Scherenast undan der Basis des Propodits, wo der Schlic?Ÿcrmuskel am Panzer festsitzt, wunlenzwei L??cher gebohrt, ohne da?Ÿ der Muskel beschiidigt wurde. In die zweiL??cher wurden Wollf?¤den gef??hrt, welche mit einer isotonischen l,2%igen



??? NaCl-L??sung getr?¤nkt waren. Diese Wollf?¤den waren an durchtr?¤nkten Watte-pfropfen, welche zwei U-f??rmige R??hren abschl??ssen, befestigt. Die R??hren warenauch mit l,2%iger XaCl-L??sung gef??llt, in welche zwei spiralf??rmige, chlorierteSilberelektroden tauchten. Diese f??hrten weiter zum EiNTHOVENschen Saiten-galvanometer. Auch das Mechanogramni wurde photographisch regi.striert. Hierzuwurde ein isometrischer Saitenhebel senkrecht vor den Spalt des Resjistrierappa-rates gesetzt. Hei schr?¤gem Stand dieses Hebels wurde das Bild undeutlich,was in einigen Abbildungen zu bemerken ist. Zeitmarkierung erfolgte jede Yj Sek.mit einer JACQETschen Uhr. Da isometrische Kontraktion benutzt wurde, und die Elektroden in den L??chernim Panzer gut fi.\iert waren, sind Verschiebungen der Elektroden und somitDeformationsstr??me ausgeschlossen. Die auf diese Weise erhaltenen Aktionsstr??mesind fast rein monophasisch. a) Der Aktionsstrom der schnellen Zuckung. Die einfache schnelle Zuckung ((Chronaxie 1,4 o) i.st von

einemAktionsstrom des normalen Ty])us begleitet, welcher eine St?¤rke voneinigen Millivolt erreichen kann (Abb. 13Â?). Wenn der Reiz iinierhaihder auf 8.302 genannten (Jrenzcn ver?¤ndert wiid, so da?Ÿ die Kontraktions-h??he gleichhieiht, ?¤ndert sich auch der Aktionsstrom nicht. Der Aktions-strom folgt also genau wie die Kontraktion und innerhalb derselbenCJrenzen der Alles-oder-Niclits-Helation. Wenn man Keizzeit-S])ainiungs-hestimmungen au.sfiihrt, .so zeigt es sich, da?Ÿ Str??me unteriiall) derSchwelle der schnellen Zuckung auch keinen Saitenaussclilag ergehen.Das hat eine doppelte Bedeiitung. Krstens wird dadurch die M??gliclikeit ausgeschlossen, da?Ÿ der Aktions-strom ganz oder teilweise auf Stronischleifen beruiit, deini sonst m???Ÿteja die Saite wohl einen Ausschlag ergeben. Die Methode der Jicizung mit konstantem Strom ist V()rtlt;gt;ilh!ifter als die Heizungdurch Induktionswhl?¤ge, denn die (ir???Ÿc eines Induktion-sreizes l?¤?Ÿt sich ja nurvariieren durch ?„nderung der Stromst?¤rke und nicht durch die ?„tulerung derReizzeit. Da nun diese

Reizzeit sehr kurz ist. mu?Ÿ die Intensit?¤t des Induktion.s-schlages sehr stark sein. Eine hohe Intensit?¤t f??hrt dann aber leicht zu Stromschleifcn. deren (Irti?Ÿeunkontrollierbar ist. Diese Hedenken bestehen nicht f??r die hier angewandte HeizmethcHle. Denn diesebietet die .M??glichkeit nachzugehen, wie gro?Ÿ der Stroin??berlauf eines Reizes voniM'sfimmter St?¤rke ist. was f??r sehr starke Reize wichtig ist. .Man bedenke auch,da?Ÿ die Hcdingungen f??r das Auftreten von Stronischleifen hier aii?Ÿerordcntlichg??nstig sind; die anzuwendenden Heizst?¤rken sind doch verh?¤ltnisnui?Ÿig .sehr hoch,und die Reizelektroden stehen mitU'ls der (iewebefl??.ssigkeit in gut leitender Ver-bindung nu't dem Muskelgewebe und den -\l)leitelektrlt;Klen Zweitens wird eine L??sung der Frage, wie es m??glich ist, (hi?Ÿ unter-schwellige Reize hei Wiederholung doch eine Muskelkontraktion erzeugenk??inien (latente Addition) wie es Hiciiet und Lucas gefunden haben,noch erschwert. 1 Siehe Jord.an u. van her Feen: Handbuch der biologischen Arbeitsmethodenvon

Abdekhalden Bd. 4, Abt.!), S. 295.



??? Es bleibt n?¤mlich nicht nur jeder mechanische, sondern auch jederelektrische Effekt des Muskels, auf einen unterschwelligen Reiz aus. b) Der Aktionsstrom der st?¤rkeren, schnellen Zuckungen. Die Aktionsstr??me der st?¤rkeren Kontraktionen unterschieden sichimmer durch das Auftreten mehrerer Gipfel von den obenbeschriebenenAktionsstr??men. Wenn man n?¤mlich die Reizst?¤rke zunehmen l?¤?Ÿt, tritt bei einerbestimmten Reizst?¤rke ein zweiter Gipfel auf, der bei verschiedenen Anbsp;Ii Abb 1.3,'lund/;. ^Â?.Â?rfacus. yJ.Aktionsstroni der Bchncllen ZuckunR. Untere Kurve zelut da?ŸJIcchanoRranun. Obere Zeit in Sek. H. Dasselbe l'riiparat wie bei A. Der zwolKil.fliKeAktionsstrom der zweiten schnellen ZuokunK. Pr?¤paraten in verschiedenen Abst?¤nden von dem ersten folgen kann.Dies kann wegen des Unterschiedes im Abstand zwi,sehen den Ableit-elektroden und wegen der anderen k()m])lizierten Verh?¤ltnisse, die hiervorliegen, nicht wundernehmen. Der zweite (Jii)fel ist meistens h??iierals der erste und bisweilen fast eine Fortsetzung von

diesem, in anderenF?¤llen al)cr sehr deutlich davon durch eine Senkung geschieden (Abb. 136).Bei l?¤ngerer Reizdauer oder gr???Ÿerer Reizst?¤rke treten immer mehrei'eGipfel auf. W?¤hrend festgestellt wurde, da?Ÿ der zweite Gipfel zugleichmit der Zuckung von () o als Chrona.xiewert auftritt, ist es noch nichtgelungen, aufzufinden, wie die Chronaxie der weiteren Kontraktionenmit der Anzahl der Gi])fel zusammenh?¤ngt. Prinzij)iell ist das auch nichtsehr wichtig; von we.sentlich gr???Ÿerer Bedeutung ist die Tatsache, da?Ÿdie verschiedenen Gipfel in einem viel gr???Ÿeren Zeitiib.stand aufeinanderfolgen, als die Dauer des Reizes betr?¤gt. Man kann hier also von einerâ€žAfterdischargequot; sprechen, trotzdem keine Ganglienzellen dazwischengeschaltet sind: Ein Boisjjiel f??r â€žzentrale Eigenschaftenquot; peripherer Nerven bei Wirbel lo.sen. Das Hinzutreten eines zweiten Gipfels bei stei^nden Reizwertengeschieht absolut pl??tzlich und es gibt keinen einzigen Unterschiedzwischen dem Aktionsstrom, der durch einen Reiz entsteht, welchergerade eine erste

schnelle Zuckung erzeugt und einem solchen, bei dem derReiz gerade unter der Schwelle f??r das Auftreten des zweiten Gipfels liegt.



??? c) Die Aktionsstr??me der langsamen Kontraktion. Bei lang dauerndenschwachen Gleichstr??menreagiert, wie oben besclirie-ben wurde, der Muskel nurmit einer langsamen Kon-traktion. Leitet man unterdiesen Umst?¤nden den Ak-tionsstrom ab, so zeigt dasâ€?Klektrogrammeiiiselirmerk-w??rdiges Bild. Mit einerdeutlichen Latenzzeit treten.sehr kleine periodischeSchwankungen auf, welchealhn?¤hlich gr???Ÿei- werden.Nach einer Anzahl dieserSchwaiikiuigeu wird auch die Muskelkontraktion sicht-bar (Al)l). Uff). Weiui mault;lie Stromdauer sehr laugmacht, kann die Muskelkon-traktion wieder ver.seliwin-deii, w?¤hrend die -Aktions- Â?tr??me fortdaueiii. Kskommt aber auch vor, da?Ÿg(M-ade die .Muskelkontrak-tion be.stehen l)leii)t, w?¤h-rend die .\ktion,s.str??me auf-h()r(^n. Iii letzterem KalleAvinI die Kontraktion abernie .st?¤rker Immer ist die ' l)i(gt;.s(Â? Niuhkontraktionohiio .AktiiHiHstr??nip wird vonmir al.s cino Kontraktur aufjjo-fa?Ÿt. wcicho wosontlich vonschio-dt-n ist von der Itinnsanicn Kon-traktion. W?¤hrend einer Kon-traktur wurde nie eine .Ahwei-

clninK der Saite von der .\ull-l'W beobiiehtet. Da?Ÿ auch dieseâ€?Muskehi unter rnist?¤nden Kon-trakturen j;elHMi k??nnen, istselbstverst?¤ndlich. Diese Kon-trakturen wurden nicht weiteruntersucht. Z. f. vortfl. PhysloloKic. IJd. l'.t. 24a



??? Frequenz der Ak-tionsstr??me im An-fang am h??chstenund nimmt allm?¤h-lich ab. Mit derSt?¤rke der Aktions-str??me Verhaltes sichgerade umgekehrt:Diese ist am Anfangimmer sehr klein undwird stets gr???Ÿer.Imallgemeinenkehrtdie Galvanometer-saite bei diesenschwachen Kontrak-tionen in der Zeit,welche zwischen zweiAusschl?¤gen verl?¤uftwieder zur Nullageziu'??ck, doch wurdein einigenF?¤llenauchl)eobachtet, da?Ÿ dieSaite zwischen deneinzelnen Ausschl?¤-gen die Nullage nichterreichte. Die ein-zehien Ausschl?¤gewaren dann also aufeine langsame Wellesu])er])oniert (.Ab-bilching \4h). Dieserlangsame Ausschlagtrat schon auf, ehedie Muskelkontrak-tion sichtbar wurde,und kaiui al.so nicht auf mechanischenVerschiebungen derElektroden beruhen.Hei l?¤nger (lauern-den Heizen kehrt dieSaite wieder zu derNullage zur??ck, ehedie Muskelkoiitrak-



??? tion oder die Aktionsstr??me aufh??ren. Bei gr???Ÿeren Reizst?¤rken gehtder Aktionsstrom der schnellen Zuckung den kleinen Oszillationenvoran. Letztere fangen schon an, ehe die Saite von dem ersten Aus-schlag zur Nidlage zur??ckgekehrt ist. Auch jetzt sind sie aber im An-fang sehr klein und nehmen wieder allm?¤hlich an St?¤rke zu; in diesemFalle jedoch schneller als bei den oben beschriebenen Versuchen. Zu-erst nimmt dabei auch der totale Au.sschlag der Saite von der Null-linie wieder zu. Das kann so weit gehen, da?Ÿ der Ausschlag gr???Ÿerwird als der Aktionsstrom der schnellen Zuckung. W?¤hrend die Fre-quenz der O.szillationen dann abnimmt, kehrt aucii die Saite in denZeiten zwischen zwei Aus-schl?¤gen immer mehr zurNullage zur??ck. J)ie ein-zelnen Ausschl?¤ge der Oszill-lationen werden inzwischenimmer nocli gr???Ÿer, aber niewurde wahrgenommen, da?Ÿsie st?¤rker wurden als derzugeh??rige Aktionsstrom der schnellen Zuckung, obwolllnbsp;lquot;- â– ''lt;''quot;;'''lt;â–  Akti.msstriln.o von cinor Kon- , ^^nbsp;, . , .nbsp;, . trakUon,

wobi^i Â?iio schnollo ZuckiuiK nicht nur im der Unterschied ni verschie-nbsp;Anfanir auftritt, denen F?¤llen mir gering war (Abb. 15Â?). Bei sehr starken Reizen, welclie, wenn sie von kurzer Dauersind, schnelle Kontraktionen mit h??heren ('hrona.xiewerten und melir-gi])flige Aktionsstr??me hei-vorrufen, gibt es hei l?¤ngerer Reizdauermei.stens doch einen deutlichen Unterschied zwischen den zu demschnellen und den zu dem langsamen Teil geh??renden Aktionsstr??men.Man bekommt dami einige gro?Ÿe Schwankungen der Saite, welchedurch eine Senkung von den ])eri()disclien Oszillationen geschieden sind.In einigen F?¤llen war es aber schwer zu entscheiden, welche Aktions-str??me zum schnellen und welciic zum langsamen Teil der Kontraktiongeh??rten, denn es kam vor, da?Ÿ im Anfang des langsamen Teils pl??tz-lich wieder gr???Ÿere Schwankungen auftraten (Abb. l(i). Im allgemeinen ist das Klektrogramm ein zuverl?¤ssiger Indikatordaf??r, ob ein Muskel schnell oder langsam kontrahiert, auch wenn dieschnelle Kontraktion im Mcchanogramm schwer

wahrzunehmen ist. DieFrequenz der O.szillationen der lang.samen Kontraktion ist sehr von derReizst?¤rke abh?¤ngig. Bei scliw?¤ciheren Heizen ist diese Frequenz schonim Anfang niedrig und es treten im ganzen nur einige kleine Oszillationenlt;uif, hei starken Reizen wurden dagegen Fre(iuenzen von 150 pro Sekundebeobachtet. Die Frequenz nimmt aber schnell ah, und sinkt am Endebis zu 5â€”10 ])ro Sekinule. I )abei kam es ??fters zu merkwin-digen (Â?ru])])en-hildungen von zwei oder drei Aktionsstr??men, die durch l?¤ngere Intervallegeschieden waren (Abb. 15a). Wenn ein gleich stai ker Reiz bald wiederholt



??? wurde, wurden die Oszillationen der langsamen Kontraktion viel schnellerwieder gro?Ÿ. Die Frequenz war auf den zweiten Reiz hin schon imAnfang niedriger als die Frequenz, welche als Folge des ersten Reizesauftrat, und wurde auch sp?¤ter nicht h??her. Auch die Latenzzeit, nachderen Verlauf die Oszillationen auftraten, war verk??rzt. Es gibt alsoeine Remanenz der Nachwirkung (Abb. 156). Abschnitt V. Indirekte Heizung mit einzelnen Indukllonssclil?¤gon und faradisch. Von den meisten Untersuchern wurden f??r ihre Untersuchungen vondiesem Objekt besonders Einzelreize und faradische Reizung benutzt.Richet (29) beobachtete in dieser Weise, wie gesagt, die Erscheiiumg,welche er die ,,addition latentequot; nannte. Es zeigte sich nun, da?Ÿ dieseErscheinung in zwei verschiedenen Formen auftreten kann, welche erwohl beschrieben, aber nicht voneinander unterschieden hat. 1.nbsp;Wenn direkte Reizung mit Induktionsschl?¤gen stattfindet, so trittbei frischen Pr?¤paraten die Erscheinung auf, da?Ÿ jede folgende Kon-traktion etwas st?¤rker ist als die

vorangehende, luid zwar ist aus seinenAbbildungen ersichtlich, da?Ÿ dies eine Reaktion der schnellen Zuckungi.st. Aus meinen eigenen Versuchen ging hervor, da?Ÿ diese latenteAddition auch bei indirekter Reizung, sowohl mit Induktions.schl?¤gen alsauch mit kurzdauernden Gleichstr??men auftritt, wenn die Reize einanderziemlich schnell folgen (z. B. ein Reiz i)ro Sekunde). Wir haben hier eineErscheinung, welche gegen die bis jetzt g??ltig gefuiulene Alles-oder-Nichts-Relation der schnellen Zuckung zu sjircchen scheint. Wie eineP^rkl?¤rung zu denken ist, wird im n?¤chsten Abschnitt bes])rochen werden. 2.nbsp;Die andere Form der latenten Addition, welche Riciikt fand, istauch ganz in ?œbereinstimmung mit meinen Ergebnissen. Er beobachtete,da?Ÿ faradi.sche Reizung ??fters nur nach l?¤ngerer Latenzzeit wirksamwurde. Aus den Abbildungen geht nun hervor, da?Ÿ die .so erhaltenenKontraktionen von langsamer Art waren. Auch bei indirekter Heizungist dieser Versuch leicht zu reproduzieren. Die.se Erscheinung ist nundieselbe, welche bei schwacher

lieizung mit lang dauernden (Jleiclistr??nuMiauftritt, in beiden F?¤llen treten mehrere aufeiiuinder folgende Im])ul.seauf. Sell)stverst?¤ndlich mu?Ÿ auch die faradische Reizung schwach seiii,da sonst sofort schnelle Zuekungcn auftreten. Da?Ÿ .starke Induktion-sschl?¤ge Kontraktionen, welche den TiKdLschen?¤hnlich sind, zur P'olge haben, auch wenn die Reizung indirekt ist, wurdeebenfalls schon von Richkt (29) bemerkt. ^ Diese Erscheiiumg wurde abererst von tkn Catk (12) als zwei verschiedene in dem Muskel auftretendeKontraktionen aufgefa?Ÿt. Aus Versuchen mit faradischer Reizung hatdieser Forscher weitere Bewei.se daf??r erbracht. Bei Regi.strierung der Aktionsstr??me mit dem Saitengalvanonietergelang es mir nun fe.stzustellen, da?Ÿ einzelne Induktionsschl?¤ge wirklich



??? beide Systeme in Aktion bringen, und Induktionsschl?¤ge also genau wielang dauernde Gleichstr??me als mehrfacher Reiz auftreten k??nnen. Hier-aus l?¤?Ÿt sich auch erkl?¤ren, warum Hoffmann (21) mit dieser Art derReizung keine Best?¤tigung der Alles-oder-Nichts-Relation fand. Ander-seits ist es bei vorsichtiger Reizeinstellung wenigstens bei Astctcus undLeptodactylus sehr gut m??glich, die gleichen Resultate wie bei Reizungmit Gleichstr??men zu erhalten. Dazu ist es erw??nscht, die Reizst?¤rkemit Hilfe eines Potentiometers im prim?¤ren Stromkreis zu regulieren.Auf diese Weise gelingt es leicht, mit verschiedenen Reizst?¤rken genaugleiche schnelle Zuckungen zu erhalten. W^enn man die Reizst?¤rke nichtzu gro?Ÿ nimmt, bleiben die Pr?¤parate auch f??r diese Reizart l?¤ngereZeit empfindlich (s. Lucas, 23). Die angebliche gro?Ÿe Erm??dbarkeit(Hoffmann, 21; Blaschko und Mitarbeiter, 7) beruht auf zu gro?ŸerReizst?¤rke. Bei Astacus wurde imtersucht, ob ein Induktionsschlag genau dieselbeKontraktion hervorrief, wie ein Gleich.stromreiz. Dazu

wurde erst eineChronaxiebestimmung au.sgef??hrt, und die H??he der Kontraktion mit1,2 a als Chronaxie festge.stellt. Nun wurde mit einzelnen Induktions-schl?¤gen gereizt, und es zeigte sich dann, da?Ÿ innerhalb eines ziemlichweiten Bereichs (Rollenabstand 11â€”7 cm) eine genau gleiche Kontraktionauftrat. Die Reizung wurde jetzt faradisch gemacht um zu pr??fen, obschw?¤chere Reize imstande waren, eine langsame Kontraktion zu erzeugen.Lucas hat n?¤mlich angegeben, da?Ÿ er aus den Reizzeit-Spannungskurvenmeinte schlie?Ÿen zu k??nnen, da?Ÿ die Kurven f??r die schnelle Zuckungund die langsame Kontraktion einander bei kurzen Zeiten schnitten,??nd sehr kurze Reize also nur eine .schnelle Zuckung geben k??nnten!Es zeigte sich aber, da?Ÿ diese Erscheinung hier nicht auftrat. Sogar beieinem Rollenahatand von 19 cm entstand noch eine langsame Kontraktion,welche sehr schwach war und eine sehr lange Latenzzeit hatte. Beidiesem Versuch ist es al)er nicht ausgeschlos-sen, da?Ÿ die Reize zu einerlokalen Summierung unter den

Elektroden f??hrten, und al.so geiuiu wieein achwacher, lang dauernder Gleichstrom wirksam waren. Aktionsstromableitungen w?¤hrend Reizung mit ehizehien Induktione-achl?¤gen ergaben keine bemerkenswerten Ergebnisse. Der Aktionsstromkann hier ebenfalls einfach oder mehrgipflig anfangen; dies ist abh?¤ngigvon der beniitzten Reizat?¤rke, und, wie gewigt, kaini auch die langsameKontraktion mit ihren Aktionsstr??men als Folge eines Einzelreizes auf-treten. Wird ein gleicher Reiz wiederholt gegeben, so kann sich derAktionsstrom ?¤ndern. Infolgedessen k??nnen nach einiger Zeit z. B. anstatteines, mehrere Gipfel auftreten. liiEDEKMANN (4) hat angogobon, da?Ÿ man ??fters scheinbare Ausnahmen vondem PFLijQKRschen Gesetz findet. Durch das Durchschneiden des Nerven zwischenden Ileizelektrolt;len gelang es ihm aber zu zeigen, da?Ÿ unter diesen Umst?¤nden dasGesetz immer g??ltig ist. Biedermann meint, da?Ÿ die physiologische Reizstellenicht mit der I^agc der ElektrcMlen ??bereinzustimmen braucht. Im allgemeinen z. f. vorgl. Pliyslolotdo.

Ud. 19.nbsp;24b



??? findet man bei diesen Pr?¤paraten oft solche Ausnahmen von allgemeinen Regeln.So kommt es ??fters vor, da?Ÿ der Schlie?Ÿungsinduktionsschlag kr?¤ftiger wirksamist als der ?–ffnungsschlag, ein Verh?¤ltnis, das sich meistens w?¤hrend des Versucheswieder vunkehrt. Mit einem auf Stromrichtung geeichten Induktorium konnte ichnachweisen, da?Ÿ auch dieses Ergebnis (da?Ÿ der Schlie?Ÿungsschlag st?¤rker wirkt)mu- scheinbar ist. Bei gleicher Stromrichtung war n?¤mlich der ?–ffnungsschlagimmer der st?¤rkere. So wurden z. B. folgende Zahlen gefunden:?–ffnungsschlag (aufsteigend) R. A. 12Schlie?Ÿungsschlag (aufsteigend) R. A. 11Sohlie?Ÿungsschlag (absteigend) R. A. 13,5?–ffnungsschlag (absteigend) R. A. 15,5Da nun der absteigende Schlie?Ÿungsschlag und der aufsteigende ??ffmmgssohlagimmer nacheinander gegeben werden, wenn die Elektroden nicht gewechselt werden,so liegt hier scheinbar eine Ausnahme von der allgemeinen Regel vor. Es sei hier noch ein merkw??rdiger Versuch erw?¤hnt, welcher dieBedeutung der langen

â€žAfterdischargequot; die nach Indiiktionsschl?¤genauftreten kann, gut illustriert und auch in anderer Hinsicht interessantist. Mit einem automatischen Kontaktunterbrecher wurde jede 4. Sek.ein einzelner ??ffnungsinduktionsschlag gegeben, w?¤hrend die Schlie?Ÿungs-schl?¤ge abgeblendet wurden. Das Pr?¤parat hatte vor dem Anfang desVersuches etwas an Erregbarkeit eingeb???Ÿt, so da?Ÿ ziemlich starke Reize,einzeln gegeben, ohne Erfolg blieben. Bei der Wiederholung traten aberdeutUch langsame Kontraktionen auf, welche immer st?¤rker wurden.Pl??tzlich entstand auch die schnelle Zuckung. Bei den folgenden Reizen?¤nderte sich diese schnelle Kontraktion nicht, wohl aber wurden dielangsamen Kontraktionen immer h??her und l?¤nger, um zuletzt mehr als4 Sek. zu dauern, so da?Ÿ der n?¤chste Reiz den Muskel noch in partiellerKontraktion traf. Es trat eine Verschmelzting ein, welche zum Schlu?Ÿzu einer Kontraktur f??hrte. Nach Ablauf der Reizung dauerte dieseKontraktur fort und verschwand nur sehr allm?¤hlich. Abschnitt VI. Theoretische

Betrachtungen ??ber die Schlie?Ÿnniskelkontraktion. Aus Gr??nden der ?œbersichtlichkeit wollen wir zun?¤chst eine Hypo-these er??rtern, welche auf der Annahme von nur einer Art von erregendenNervenfasern des Schlie?Ÿers beruht, w?¤hrend nachher die Einw?¤nde,welche sich gegen diese Ansicht erheben, besprochen werden. Es seischon hier bemerkt, da?Ÿ diese Hypothese nur dazu dienen soll, die Be-sprechung der Ergebnisse zu erleichtem. Bei weiteren Untersuchungenkann sie als Arbeitshypothese dienen, sie ist jedoch nicht gen??gendbegr??ndet um als Theorie mit anderen Theorien auf dem Gebiete derNerven-Muskelphysiologie verglichen zu werden. Die Grundannahme der Hj^othese lautet: Jede Muskelkontraktionder Crustaceen beruht auf latenter Addition von gleichartigen Nerven-impulsen. In Abh?¤ngigkeit von der Frequenz kommt entweder eineschnelle Zuckung oder eine langsame Kontraktion zustande. Ein einziger



??? Nervenimpuls bleibt unbeantwortet, es tritt keine Kontraktion oderAktionsstrom des Muskels auf (Abb. 17,1). Wenn zwei Impulse einanderschnell folgen, so erfolgt der Aktionsstrom der schnellen Zuckung mitChronaxie 1,4 und die dazu geh??rige Kontraktion (Abb. 17, II). Weitere,dabei aber in gr???Ÿerem Zeitabstand folgende Impulse k??nnen zu einerlangsamen Nachkontraktion f??hren. Wenn mehrere Impulse schnell aufeinanderfolgen, so entsteht einmehrgipfliger schneller Aktionsstrom, und eine kr?¤ftigere schnelle Zuckungmit einem gr???Ÿeren Chronaxiewert (Abb. 17, III). a jv_ A m A â€”Â?Â?A/^AA/NAA. I I I II_ â– quot;â– â– 'quot;IIIIII II I TTnbsp;jr Abb. 17 I-V. Sohoinatlsohe DarstclIuiiK der Verhttltnisso bei den Kontraktionen deÂ?BohlleBmuBkels von Aataeus. a Muskelkontraktion (.MoeUanoKramm); ?? AktlonsstronÂ? desMuskels; c bypothotlsoh?? Norvenlnipulse; ?¤ Dauer und Starke dos Rotzes. Wenn aber die Nervenimpulse von Anfang an nur relativ lang.samaufeinanderfolgen, so tritt nur eine langsame Kontraktion auf, nachdemerst die

Aktionsstr??me durch eine latente Addition sichtbar gewordensmd (Abb. 17, IV). Bei starken und lang dauernden Reizen folgen die Nervenimpulseeinander im Anfang so .schnell, da?Ÿ eine schnelle Zuckung entsteht. Dannsinkt die Frequenz unter den Schwellenwert f??r diese Kontraktion undverursacht eine langsame Kontraktion (Abb. 17, V). Nach dieser Auseinandersetzung ??ber die Weise, wie sich die ver-schiedenen Kontraktionsformen, welche sich beobachten la.s.sen, mitHilfe der obengenannten Hy})othe8e erkl?¤ren lassen, m??ssen wir zu einergenaueren Betrachtung der angenommenen Vorstellungen ??bergehen.



??? Erstens sei bemerkt, da?Ÿ angenommen wird, da?Ÿ die Nervenimpulse,wie diejenigen von Vertebraten, der Alles-oder-Niehts-Relation folgen,oder wenigstens, da?Ÿ wirklich getrennte und in Gr???Ÿe ziemlich ??berein-stimmende Impulse vorliegen. Aus den von mir ausgef??hrten Versuchenkann ??ber diese Frage kein Aufschlu?Ÿ gewonnen werden. Wie aberaus der weiter unten folgenden Literatur??bersicht ersichtlich ist, istdieser Schlu?Ÿ wohl berechtigt. Es wurde schon fr??her gezeigt, da?Ÿ diemotorischen Axonen bei den angewandten Reizmethoden immer zugleicher Zeit t?¤tig sind, und also f??r theoretische Zwecke wie ein einzigerzu betrachten sind. Zweitens mu?Ÿ die Frage besprochen werden, ob es eine oder zwei Artenvon motorischen Axonen gibt. Wie auch aus der Literatur??bersichthervorgeht, ist diese Frage noch nicht eindeutig zu beantworten. DieAnnahme nur einer Art von Schlie?Ÿeraxonen hat aber unter anderemden gro?Ÿen Vorteil der Einfachheit. Ein Versuch, welcher sich z. B. sehrbequem mit dieser Annahme deuten l?¤?Ÿt, aber

welcher auch nichtbeweisend daf??r ist, ist derjenige, welcher auf Seite 370 beschriebenwiirde. Die Erkl?¤rung, da?Ÿ bei diesem Versuch bei jedem neuen Reizdie Impulse einander immer schneller folgten und so zuerst zu immergr???Ÿer werdenden langsamen Kontraktionen f??hrten, bis in einem be-stimmten Augenblick die ersten zwei Impulse so schnell aufeinander-folgten, da?Ÿ auch eine schnelle Zuckung erregt wurde, liegt hier sehr nahe! Wenn nun einmal angenommen wird, da?Ÿ es nur eine einzige Artvon Schlie?Ÿeraxonen gibt, so folgt hieraus ohne weiteres, da?Ÿ jedeschnelle Zuckung auf einer Addition latente von wenigstens zwei Impulsenberuht. Wenn ein Impuls imstande w?¤re, diese Kontraktion zu ver-ur.sachen, so w??rde es unm??glich sein, Kontraktionen zu bekommen,welche nur langsam w?¤ren, denn es m???Ÿte jeder .solcher Kontraktionwenigstens eine schnelle Zuckung vorangehen. (Die folgeiulen k??initendurch wedensky-Hemmung unterdr??ckt werden.) Nun l?¤?Ÿt es sichauch wirklich wahrscheinlich machen, da?Ÿ die schnelle

Kontraktion ntirnach mehreren Nervenimpulsen auftritt. Schon die relativ gro?Ÿe Chro-naxie deutet auf solch ein Verh?¤ltnis. Aus den Versuchen von Monnierund Dubuisson (26, s. unten) geht nun hervor, da?Ÿ die Chronaxie desNerven wirklich viel k??rzer ist, als die f??r die schnelle Zuckung ge-fundenen Werte. Wenn die schnelle Zuckung immer auf einer latenten Addition vonNervenimpul.sen beruht, so folgt daraus, da?Ÿ die von Lucas (23) und mirausgef??hrten Chronaxiebestimmungen keinen Aufschlu?Ÿ geben ??ber denwirklichen Wert der Chronaxie der schnellen Zuckung. Denn wenn derNerv und der Muskel also nicht isochron sind, so kaiui man den wirklichenChronaxiewert des Muskels nicht durch indirekte Reizung bestimmen.Aus den gefundenen Werten lassen sich dann nur zwei Aussagen ??berden Chronaxiewert der Muskelkontraktionen machen: die Chronaxie des



??? Nerven ist k??rzer als die der Muskelkontraktionen und die Chronaxieder schnellen Zuckung ist k??rzer als die der langsamen Kontraktion,wobei die Rheobase aber h??her ist. Letzterer Schlu?Ÿ geht aus derfolgenden Betrachtung hervor: Es sind mehr Impulse f??r die langsameals f??r die schnelle Kontraktion n??tig, aber f??r die schnelle Zuckungm??ssen sie einander schneller folgen. Da man nun annehmen mu?Ÿ,da?Ÿ die durch einen Nervenimpuls im erregungsleitenden System desMuskels verursachte Ver?¤nderung wieder allm?¤hlich zur??ckgeht, sobedeuten die Reaktionen, welche nach mehreren Impulsen auftreten,nichts anderes, als da?Ÿ f??r die langsame Kontraktion eine schwache,aber lang dauernde Ver?¤nderung erforderlich ist, w?¤hrend die schnelleZuckimg nach einer kurz dauernden, aber gr???Ÿeren Ver?¤nderung auftritt.Betrachten wir jetzt die Muskelkontraktionen und die Aktionsstr??men?¤her, und fangen wir mit der normalen schnellen Zuckung an. DieFrage ergibt sich dann, wie es zu erkl?¤ren ist, da?Ÿ diese Zuckung, welchedoch

auf einer latenten Addition von wenigstens zwei Inij)ulsen beruhensoll, dennoch der Alles-oder-Nichts-Relation folgt. Das pl??tzlicheAuftreten des Aktionsstromes deutet nun darauf, da?Ÿ hier ein Proze?Ÿvorliegt, der selbst an diese Relation gebunden ist. Das hei?Ÿt also, da?Ÿzwei aufeinanderfolgende Nervenimi)ulse entweder das erregungsleitendeSystem dieser kontraktilen Substanz vollst?¤ndig erregen, oder gar nicht,in Abh?¤ngigkeit von dem Zeitabstand, in welchem sie aufeinanderfolgen. Merkw??rdig ist die Tatsache, da?Ÿ selbst bei st?¤rkeren schnellenKontraktionen, die Relation im allgemeinen g??ltig gefiniden wurdeobwohl sich hier der Aktionsstrom mehrfach wiederholt. Hier liegt alsoeine richtige Siuumation vor, wobei der Zeitabstand von Einfhi?Ÿ auf dieKontrakti(msh??he sein mu?Ÿ. Man w??rde inin erwarten, da?Ÿ bei st?¤rkerenReizen die.ser Abstand k??rzer sei als bei schwachen, und zu einer gr???ŸerenMuskelkontraktion f??hrt. In der Tat wurde dieses Verh?¤ltnis bi.sweilenwirklich beobachtet, aber dann immer nur bei sehr starkem Reize.

Esgibt nun zwei Umst?¤nde, welche zur Erkl?¤rung dienen k??nnen. Erstensdie Art der Reizung. Weim der Gleich-stromreiz st?¤rker gemacht wird,werden sich die Nervenimpulse zwar schneller folgen, aber durch dierefrakt?¤re Periode des Nerven wird eine Grenze gebihlet, wodurch derUnterschied nicht so gro?Ÿ zu sein braucht, als man denken sollte.Zweitens wird auch die erste Erregung des Muskels eine refrakt?¤rePeriode haben, welche in gleicher Weise regulierend funktionieren kann.Vielleicht sind beide Faktoren wirksam. Eine M??glichkeit zur Erkl?¤rungder Zunahme an St?¤rke von aufeinanderfolgenden schnellen Zuckungenist dann, da?Ÿ bei Wiederholung des ReizeÂ? die Dauer der refrakt?¤renPeriode abnimmt und die Aktionsstr??me al.so schneller aufeiiiander-folgen, wodurch eine gr???Ÿere Kontraktion auftreten wird. Wenn man dielang.same Kontraktion mit anderen in der Form ??bereinstimmenden Er-scheinungen bei Vertebraten vergleicht, .so f?¤llt sofort der Unterschied



??? in den Aktionsstr??men auf. Die Veratrinkontraktur hat nur im Anfangeinige kleine Wellen, welche im Gregensatz zu den Aktionsstr??men derlangsamen Kontraktion bei Crustaceen immer kleiner werden. AndereKontrakturen sind ganz frei von Oszillationen und nur von einem langdauernden v??llig glatten Ausschlag begleitet (s. Hoffmann, 19; De Boer, 8;Quekido, 27; Vebzak und Peteb, 34; Bishop und Kendall, 6; teilszitiert nach Gasseb, 18). Auch Bremer (11) gibt an, da?Ÿ die von ihmauf unten zu beschreibende Weise erhaltenen TiEGELschen Kontrak-tionen von einem lang dauernden glatten Aktionsstrom begleitet sind.In dieser Hinsicht sei speziell auf den letzten Teil der lang dauernden,langsamen Kontraktionen der Krebse aufmerksam gemacht. Wir habengesehen, da?Ÿ die Saite dann in den Intervallen zwischen zwei Ausschl?¤genwieder zur Nullage zur??ckkehrt, und die Kontraktion deshalb nicht voneinem Dauerausschlag, auf den sich die Aktionsstr??me superponieren,begleitet ist. Vielmehr ist die Abweichung der Saite als eine Summationder

Oszillationen aufzufassen. Die langsame Kontraktion ist also keineKontraktur, sondern eine Art von Tetanus. Die Unterschiede derAktionsstr??me und der Reizbarkeit machen es wahrscheinlich, da?Ÿ dielangsame Kontraktion eine eigene kontraktile Substanz in den Muskel-fasern hat. Da?Ÿ die Nerven einen Dauerreiz mit mehreren Impulsen beantworten,beruht auf einer, verglichen mit Vertebratennerven, sehr langsamenAdaptation. Sie stimmen hingegen mit S?¤ugetiernerven unter ung??nstigenBedingungen ??berein, wie das von Adrian (1) beschrieben worden ist.Auch die merkw??rdigen Gruppenbildungen der langsamen Aktionsstr??raeam Ende eines lang dauernden Reizes lassen sich durch diese Adaptationerkl?¤ren, wie Matthews (25) es f??r einen anderen Fall gezeigt hat. Wie verh?¤lt sich nun die oben entwickelte Hypothese zu den Betrachtungenanderer Forscher? Aus neueren Versuchen von ten Gate (13), WACimoLDEK undLedebur (35) und anderen geht hervor, da?Ÿ auch bei den Skeletmuskeln vonRana neben dem schnellen, ein tonischer Teil

der Kontraktion zu unterscheidenist. Bremer (10) ist es gelungen, durch zwei oder mehrere aufeinanderfolgendeindirekte Reize typische TiEOLsche Kontraktionen zu bekommen, welche einendeutlichen zweiten Kontraktionsgipfel zeigen, und in der Form ganz mit den be-schriebenen Kontraktionen von Astacus ??bereinstinunen. Die Erkl?¤rung, welcheBremer daf??r gibt, ist, da?Ÿ es zwei verschiedene kontraktile Substanzen in deinMuskel gibt, von denen die eine eine viel l?¤ngere Chronaxie hat als die andere,und da?Ÿ die erstere nicht durch einen einzelnen Nervenimpuls zur Kontraktiongebracht wird. Werden aber zwei oder mehrere Rt??ze kurz nacheinander gegeben,80 bleibt ein Rest von dem ersten Nervenimpuls ??brig, zu dem sich die folgendenaddieren, und es wird auch die tonische Substanz zur Kontraktion gebracht. Ernennt diese Erscheinung, welche also auf einer latenten Addition berulit, â€žla eum-mation d'influxquot;. Diese Erkl?¤rung stimmt also sehr mit derjenigen, welche f??rCrustaceen gegeben wurde, ??berein. Es wurde schon auf zwei

Unterschiede auf-merksam gemacht: Erstens beruhen beide Kontraktionen bei den Crustaceen aufeiner â€žsummation d'influxquot; imd zweitens ist die langsame Kontraktion vichttonisch, sondern teianisch.



??? Wir wollen jetzt zu einer Besprechung der Literatur ??ber die Kontraktionendes Schlie?Ÿers und seine Innervation ??bergehen. Erstens wollen wir die Ansichten??ber die Natur der Nervenimpulse besprechen. Nach v. UeXK?œLL (32, 33) sind diese nicht denjenigen von Vertebraten gleichzu-stellen. Dieser Forscher nimmt die Interaktion peripherer Ganglienzellen an.Wenn dies richtig w?¤re, so sind die peripheren Nerven von Crustaceen als intra-zentrale Bahnen aufzufassen. Das hei?Ÿt, da?Ÿ ein Impuls in dieser Bahn zur Folgehaben k??nnte, da?Ÿ der Aktivit?¤tszustand einer Ganglienzelle ver?¤ndert werdenw??rde, und diese sich nun z. B. entl?¤dt und mehrere Impulse an die Peripherieabg?¤be. Nun sind aber gegen diese Auffassung durch Hoffmann (20) histologischeBedenken erhoben worden, die wohl gut begr??ndet sind. Es gibt keine peripherenGanglienzellen (s. auch Seqaab, 31). Folgen nun die Nervenimpulse auch wirklichdem Alles-oder-Nichts-Gesetz ? Barnes (2) hat die Aktionsstr??me von demmotorischen Faserb??ndel des Schlie?Ÿers von

Cancer abgeleitet. Er fand, da?Ÿw?¤hrend der Dauerkontraktion, die auf das Abschneiden des Beines folgt, in diesenFasern Aktionsstr??me auftreten, welche alle gleich sind und eine ziemlich hoheFrequenz haben. Nun sind diese Dauerkontraktionen mit gro?Ÿer Wahrscheinlichkeitals langsame Kontraktionen aufzufassen. So bckonunt meine Annahme, da?Ÿ dielangsame Kontraktion auf einer â€žaddition latentequot; von gleichartigen Nerven-impulsen beruht, eine gr???Ÿere Wahrscheinlichkeit. Es sei hier nicht weiter diskutiert,ob man aus der (Jleichlieit von Nervenaktionsstr??nien auch wirklich schlie?Ÿen darf,da?Ÿ die Impulse gleich sind (Bouman, 9). Gibt es zwei oder nur eine Art von motorischen Nervenfastgt;rn, welche denSchlie?Ÿer innervieren ? ?œber diese Frage liegen drei Arbeiten vor. Nach Lucas (23)soll es zwei Systeme gebt^n. Der Grund zu dieser Auffassung liegt, wie schon gesagt,in dem Unterschied zwischen den Ilt'izzeit-Spainiungskurven, welche er bei Astacusbestimmt hat. Wir haben aber gesehen, da?Ÿ die Methode, mit welcher die

Chronaxieder langsamen Kontraktion bestinnnt wurde, nicht zuverl?¤ssig ist, und eine antlereMethotle zu ganz anderen, viel h??heren Werten f??hrt. Er nimmt an, da?Ÿ Nerv undMuskel stets isochron sind, was wie z. B. aus den Versuchen vlt;m Brkmkr hervorgeht,nicht der Fall zu sein braucht. Von Monnier und Dubuisson (26) wurden an verschiedenen CrustaceenChronaxiebestimmungen des Nerven ausgef??hrt mit Hilfe von einem Kathoden-strahlen-??szillographen. Sie benutzten dazu leider den ganzen Nerven, also mitallen sensorischen, motorischen und hemmenden Fasern. Der zuerst auftretendeAktionsstrom des Nerven hatte immer eine kurze Chronaxie und war relativ kr?¤ftig.Auch die Fortpflanzungsgeschwindigkeit war gro?Ÿ. F??r Homaru,'lt; americlt;imi8fanden sie eine Chronaxie von 0,35 a, mit einer Geschwindigkeit von 0,2 m proSekunde, f??r Callinedus sa-pidus (eine Krabbe) eine Chronaxie von 0,70 a und eineGeschwindigkeit von 5 m. Sie smd der Meinung, da?Ÿ diese Impulse zu der schnellenZuckung geh??ren, und schlie?Ÿen, in

?œboremstimmung mit der oben entwickeltenHypothese, da?Ÿ ein einziger Nervenimpuls nicht imstande ist, eine schnelle Zuckungzu verursachen. Bei st?¤rkeren Reizen trat eine zweite Welle auf, die eine l?¤ngenÂ?Chronaxie hatte {Ilomanui 1,70 ff, Callinectiut 2,15 a) und langsamer fortge])flanztwunle. {Homarus 1,85 m, Callinectu^ 1,50 m pro Sekunde.) Auch wurden ??ftersweitere Wellen beobachtet, welche die Verfasser aber immer f??r imrasitische WellenhielttÂ?n. Es scheint aber zweifelhaft, ob dies wirklich der Fall war, da wir gesehenliaben, da?Ÿ Heize, wie die von ihnen benutzten, sehr wohl imstande sind, Muskel-kontraktionen zu veranlassen, und so, auch nach Uirer Meinung, mehrere Nerven-impulsti verursjichon m???Ÿtt-n. Man k??nntÂŠ denken, da?Ÿ schon der zweite Aktions-strom, welchen sie als Aktionsstrom von langsamen Nervenfasern auffassen, einzweiter Impuls in den gleichen Faseni war, die den ersten Impuls leiteten. DerUnterschied in der Chronaxie l?¤?Ÿt sich sofort erkl?¤ren, aber nicht der Unterschiedin der

Fortpflanzungsgeschwindigkeit. Da die zweite Welle aber nie selbst?¤ndig



??? beobachtet wurde, sondern immer nach der schnellen auftrat, bleibt die M??glichkeitoffen, ob nicht durch diese erste Welle der Zustand im Nerven so ge?¤ndert ist,da?Ÿ die Fortpflanzungsgeschwindigkeit abgenommen hat. Dies ist auch bei Verte-braten in der relativ refrakt?¤ren Periode der Fall (s. z. B. Matthews, 25). Aberauch wenn wirklich andere Nerven vorliegen, so ist durchaus noch nicht bewiesen,da?Ÿ auch motorische Schlie?Ÿeraxonen dazu geh??ren. Aus histologischen Unter-suchungen von Hoffmann geht doch hervor, da?Ÿ die wenigen Schlie?Ÿeraxonen allesehr dick sind, und da?Ÿ es keine betr?¤chtlichen Unterschiede zwischen ihnen gibt.Da nun nach Gasser und Eelanger (17) die Chronaxie und die Fortpflanzungs-geschwindigkeit Funktionen dieser Durchmesser sind, so l?¤?Ÿt sich viel eher annehmen,da?Ÿ der d??nne Teil der sensiblen Axonen und vielleicht auch die hemmenden Fasernf??r diese zweite Welle in Betracht kommen. Im Gegensatz zu den vorher genannten Verfassern sind Blasctko, McKeenCattell und Kahn (7) zu der

Auffassung gekommen, da?Ÿ es nur eine Art vonNervenfasern gibt. Mit schwacher faradischer Reizung wurden die Muskeln vonverschiedenen marinen Crustaceen zu schwacher Kontraktion gebracht. Daim wurdeder Nerv an einer anderen Stelle mit einem Induktionsschlag, welcher an sich keineKontraktion hervorrief, gereizt. Oft, aber nicht immer trat dann eine schnelleZuckung auf. Sie schl??ssen daraus, da?Ÿ Reize, welche ziemlich langsam wiederholtwurden, nur schwache Kontraktionen geben k??nnten, w?¤hrend zwei schnell nach-einander gegebene Reize eine schnelle Zuckung hervorriefen. Die beiden Impulsew??rden dann also durch die gleichen Nervenfasern geleitet werden m??ssen. Leiderist dieser Schlu?Ÿ nicht zwingend, da wir gesehen haben, da?Ÿ die erste schnelleZuckung bei den marinen Crustaceenarten nur einen verschwindend kleinenmechanischen Effekt hat. Es ist also nicht ausgeschlossen, da?Ÿ die geringe Kon-traktion, welche die Autoren durch die faradische Reizung hervorriefen, wenigstensteilweise auf der Wirksamkeit dieser

Zuckung beruhte. Dann ist es aber ohn(!weiteres deutlich, wie die gro?Ÿen Kontraktionen zustande kainen, da zwei derartigeImpulse nacheinander eine schnelle Zuckung mit h??herem Chronaxiewert geben. Wir kommen also zu dem schon erw?¤hnten Schlu?Ÿ, da?Ÿ die Frage, ob es zweioder nur eine Art von motorischen Fasern gibt, noch nicht mit Sicherheit zubeantworten ist. Histologisch ist bis jetzt nur eine Art von motorischen Faserngefunden worden, da die sog. hemmende Faser, wie oben gezeigt wurde, keinenmotorischen Effekt erzeugt, und sicher nicht die langsame Kontraktion ausl??st. Abschnitt VII. Aktionsstr??ine ohnÂ? Muskelkontraklion. Die Ansichten ??ber die Art des Znsammenhanges zwischen Aktions-strom und Mn.skelkontraktion sind sehr geteilt. Es sei hier nur ober-fl?¤chlich auf die umfangreiche Literatur eingegangen. Einerseits wirdder Aktionsstrom als Zeichen einer Erregungswelle, welche dor Kontrak-tion vorangeht, angesehen, anderseits werden Aktionsstrom und Kontrak-tion wie zwei Erscheinungen eines und desselben Prozesses

aufgefa?ŸtAndere Untersucher nehmen einen vermittelnden Standpunkt ein undfassen nur die zweite H?¤lfte des Aktionsstroms als Ausdruck vonKontraktionsprozessen auf. Vertreter dieser Meimmgen sind Beritoff (3).der keinen Zusammenhang annimmt, Fulton (16) und Einthoven (14),welche die zwei Vorg?¤nge auf einen einzigen Proze?Ÿ zur??ckf??hren, undBishop und Gilson (5), die den Mittelweg gehen.



??? Bei den Untersuchungen ??ber den Aktionsstrom der ersten schnellenZuckung von Astacus fiel es mir nun auf, da?Ÿ einige Pr?¤parate, welcheweder isometrisch noch isotonisch eine Kontraktion mit dem Chronaxie-wert von 1,4 n aufwie.sen (Abb. 18), doch einen ganz normalen Aktions-strom mit der gleichen Reizzeit-Spannungskurve, wie sie die.ser Kon-traktion entspricht, lieferten. Da Strom??berlauf ausgeschlossen war,konnte sofort der Schlu?Ÿ gezogen werden, da?Ÿ hier Aktionsstr??me ohneMuskelkontraktion vorlagen. Es war nun erw??nscht, zu untersuchen,ob die.se Str??me genau denen gleich waren, welche von einer Kontraktionbegleitet werden. Dazu wurden Pr?¤jwrate gew?¤hlt, die eine deutlicheKontraktion gal)en. Die.se wurden durchwiederholte kuiz dauernde Gleichstr??meoder durch Induktionsschl?¤ge so langegereizt, bis die Kontraktion verschwun-den war. Nach jedem 25. Reiz wurdeeine Aufnahme des Aktions.stromes ge-macht. Die Reizfrequenz war 1 pro15 Sek.; die St?¤rke betrug etwas mehrals den Schwellenwert. Die Methodikwar

im ??l)ngen .so wie bei den anderen Ver- ai.)gt;. 18. Akti..Ms.str,.i,. â€ži.ne K,.nsuchen mit Saitengalvanometerableitung. irnkdon eines frischon Muskels. .. , . ,nbsp;,nbsp;, wnbsp;Str()iin\l)iirlivuf vor doni .ViifaiiK des Das verschwuiden der Kontraktion Aktionsstromos in der ontKwn- trat bei verschiedenen l'r?¤iiaraten nach tccset/.ton ]iichfu..K /,u sehen, iso- 'nbsp;, . ,, iiietrisch. keine .XnfaiiursspanniinK, selir venschiedenen Zeiten auf. Speziellnbsp;Zeit â– /, Sek. â€?'Wi|)arate von Lcptoductyhis erm??deten nach vielen Heizen. Ks zeigte sich deutlich, da?Ÿ der Aktions-strom nicht merkbar an St?¤rke oder Zeitdauer abnaliin, w?¤lirend dieKontraktion immer kleiner wurde. Meistens wurde die Heizung auchnach (lern Ver,schwinden der Kontraktion l?¤ngere Zeit weitei'gef??lirt,doch ergab sich auch dann keine merkliche -?„nderung des .Vktioiis-stronies. Wurde aber der Heiz so stark gemacht, da?Ÿ die SchwelleÂ?1er Kontraktion mit (i a als Chronaxiewert ??berschritten wurde, .so tratÂ?Hose im allgemeinen noch sehr deutlich auf. Nur wenn die Heizung zulange

fortgesetzt wurde, war auch die.se Kontraktion schwach. Derzugeh??rige .Aktionsstnmi war nat??rlich zweigiiiflig. Der Muskel waralso noch .sehr gut ini.stande, Kontraktionen auszuf??hren. Dies f??hrt zudem Schlu?Ÿ, da?Ÿ das Unterbleiben der Kontraktion nicht auf einerrichtigen Krm??dmig, d. Ii. einem Defizit an chemischen Stoffen, beruht,Hondern einem â€žHlockquot; in dem (?œbergang zwischen den Vorg?¤ngen,welche zum Aktionsstrom geh??ren und (hMijenigen, welche zur Kon-traktion geh??ren, zuzuschreiben ist. Die Versuche von Mkritofk (II) sind ganz in ?œbcreinstimnunig mit die.senHefunden. Kr hat Iscliiadicus-Jiastr()cnemius])r?¤])arate von Haua benutzt. Krerm??dete diese w?¤hrend verschiedener Stunden mit Kinzel-Iiiduktionsschl?¤gen bisdie Kontraktion abnahm.



??? Es zeigte sich, da?Ÿ das Elektrogramm weniger beeinflu?Ÿt wurde als das Mechano-gramm und da?Ÿ das letztere ganz verschwunden war, w?¤hrend das Elektrogrammerst zur H?¤lftÂ? reduziert war. Auch fand er, da?Ÿ unter diesen Umstanden zweischnell aufeinanderfolgende Reize noch recht wohl imstande sind eme Muskel-kontraktion hervorzurufen. Auch hier bestand also ein â€žBlockquot; zwischen deniAktionsstrom und der Kontraktion, aber weniger deutlich als bei Astacus da beiRana auch an einer anderen Stelle ein â€žBlockquot; auftritt, und zwar zwischen demImpuls des Nerven und dem Erregungsproze?Ÿ in dem Muskel, wodurch auch derAktionsstrom des Muskels schw?¤cher wird. Beim Krebs l?¤?Ÿt sich nun auf die Verringerung eines â€žBlocksquot; zwischendem Aktionsstrom und der Kontraktion die Zunahme der H??he derAktionsstr??me der langsamen Kontraktion zur??ckf??hren. Eine Erkl?¤rung f??r die latente Addition der schnellen Zuckung,welche bei Wiederholung eines bestimmten Reizes in ziemlich kurzemZeitabstand erfolgt,

w?¤re vielleicht auch, abgesehen von der schon aufSeite 373 gegebenen M??glichkeit, wie folgt, zu denken. Wie wir ge-sehen haben, kann der Block zwischen dem Aktionsstrom und derschnellen Muskelkontraktion so gro?Ÿ werden, da?Ÿ letztere ganz fort-f?¤llt. Wenn nun mehrere Aktionsstr??me in Zeitabst?¤nden von mehrerenSekunden aufeinander folgen, so k??nnte dieser Block abnehmen, unddie Muskelkontraktion wieder auftreten oder gr???Ÿer werden. Die Tatsache, da?Ÿ ganz frische Pr?¤parate ??fters Aktionastr??me ohneMuskelkontraktion ergeben, macht es wahrscheinlich, da?Ÿ auch unternat??rlichen Bedingungen diese Erscheinung auftreten kann. Abschnitt VIII. Die Kontrakiionen dos ?–ffners. Untersuchungen ??ber die Kontraktionen dieses Muskels liegen kaumvor Hoffmax (21) hat mit einem tr?¤gen Galvanometer Aktionsstr??meabgeleitet, und fand, da?Ÿ die Aktionsstr??.ne verschiedene Gr???Ÿen hatten,obgleich der Muskel nur durch ein einziges erregendes Axon iiuierviertwird Auch stellte er fest, da?Ÿ sehr starke Reize zu

DauererregungenAnla?Ÿ gaben. ?œber die Ung??ltigkeit der Alles-oder-Nichts-Relation la?Ÿter sich mir unter Vorbehalt aus und wohl mit Recht, denn die.se Relationbesagt ja nur, da?Ÿ ein Nervenimimls oder eine Muskelk(mtraktion un-abh?¤ngig von der Reizst?¤rke ist. Wenn aber mehrere Imiml.se .schnellnacheinander auftreten, so sind die.se sicherlich nicht immer gleich,wie aus den Versuchen hervorgeht, bei der ein zweiter Impuls in dierelativ refrakt?¤re Periode eines vorangehenden f?¤llt, und daher kleiner ist.Umgekehrt ist jede Summation von Muskelkontraktionen ein Beispielf??r die Verst?¤rkung des Effektes vcm einzelnen Im])ulsen. Wenn Systemevorliegen, wie das langsame System des Schlie?Ÿmuskels, so h?¤ngt es nurvon der Interpretation des Versuchsresultates ab, ob man die Relationf??r g??ltig erkl?¤rt oder nicht. So spricht vieles daf??r, da?Ÿ die einzelnenNervenimpulse der Relation folgen. Dasselbe kann man auch f??r den



??? Berichtiguii^r; zu Seite 378, 2. Alinea. Man lese anstatt:Beim Krebs l?¤?Ÿt sich nun auf die Verringerung eines â€žBlocksquot;zwischen dem Aktionsstrom und der Kontraktion die Zunahme derH??he der Aktionsstr??me der langsamen Kontraktion zur??ckf??hren. wie folgt: Beim Krebs l?¤?Ÿt sieh nun auf die Verringerung eines â€žBlocksquot;zwischen dem Nervenimpuls und der Muskelerregung die Zunahmeder H??he der Aktionsstr??me der langsamen Kontraktion zur??ckf??hren.



??? ersten nicht wahrnehmbaren Effekt aiif den Muskel annehmen und danndas Auftreten der Aktionsstr??me und der Kontraktion der Summationzuschreiben. Andererseits l?¤?Ÿt sich behaupten, da?Ÿ das langsame Systemder Relation nicht folgt. Die Kontraktionen des ?–ffners gleichen nunmeist den langsamen Kontraktionen des Schlie?Ÿers. Die Versuche wurden mit Homarus ausgef??hrt. Bei diesem Objekt l?¤?Ÿt sichder d??nne Xerv am besten pr?¤parieren. Die Kontraktionen wurden isotonischregistriert. J)ie Methodik war ??brigens genau so wie bei den Versuchen mit demSchlie?Ÿer. Es gelang nicht, eine Reizzeit-Spamnmgskurve zu bestimmen. EinChronaxiewert ist also auch nicht anzugeben. Die gefundenen Heizzeiten waren sehr variabel, aber immer i-elativ lang. Auch hei geringer Ver-l?¤ngerung oder Verst?¤rkung des Reizes ninnnt die Kontraktion schon anSt?¤rke zu (Abb. 19.4); nur einzelne Pr?¤i)arate zeigteii in diesem Falleehie Neigung zur Stufenl)ildung (Ahl). 197^). In letzterem Falle hattendie Kontraktionen aber innner die Veratrinform. Es trat

hier also aucheine schnelle Zuckung auf, w?¤hrend die Kontraktionen des ?–ffners imallgemeinen mn- langsam sind. J)ie schnelle Zuckung scheint auch hierder Alles-oder-Nicht-Relation zu folgen und stufenartig zuzunehmen,^'(^nn die Reizdauer verl?¤ngert wird. Da der ?–ffner mir durch einen motorischen Axoti innerviert wird,so steht es fest, da?Ÿ dieser Axon imstande ist, beide Kontraktion.sarten'auszul??sen. J)iese Tatsache ist aber eine kr?¤ftige St??tze f??r die Auffassung,da?Ÿ auch der Schlie?Ÿer nur durch eine Art von motorischen Axonen'innerviert wird. U??der ist es nicht gelungen, die Chronaxiewerte dieserschnellen ?–ffnungszuckung zu bestinunen.



??? In ?œbereinstimmung mit der Tatsache, da?Ÿ der ?–ffner biologischviel langsamer reagiert als der Schlie?Ÿer, tritt bei dem ?–ffner das langsameSystem viel mehr in den Vordergrund als bei dem Schlie?Ÿer. Auch mit einzelnen Induktionsschl?¤gen gelang es mir, ?–ffnerkon-traktionen zu bekommen, welche aber immer sehr variabel wai-en. Diegro?Ÿe Schwierigkeit bei diesen Versuchen liegt in der Tatsache, da?Ÿder ?–ffner sehr leicht spontan kontrahiert, w^as sich auch in den langdauernden Kontraktionen nach dem Abschneiden der Schere ?¤u?Ÿert.Eine Ursache f??r die Unregelm?¤?Ÿigkeit der Resultate ist sicher, da?Ÿ??fters Versuche mit Pr?¤paraten, welche noch spontane Impulse gaben,ausgef??hrt worden sind, und der Reiz also den Nerven in verschiedenenZust?¤nden traf. Eine Eigent??mlichkeit, welche ??fters beobachtet wurde,w^ar die, da?Ÿ bei Gleich.str??men nicht der Stromschhi?Ÿ, sondern dieStrom??ffnung wirksam war. Nat??rlich war dies nur bei Reizung mitlang dauernden Str??men ersichtlich. Dabei zeigte es sich, da?Ÿ, je l?¤ngerder

Strom geschlos-sen war, desto kr?¤ftiger die Kontraktion auf ?–ffiuingau.sfiel. Abschnitt IX. Die Ileiuniiiiig. F??r die ?¤ltere Literatur ??ber diese Erscheinung sei, insofern sienicht in der Einleitung besjirochen worden ist, auf die Arbeit vonSe(!AAR (.'}0) verwiesen. Die.ser Forscher seliwt hat sich aber mehr imBesonderen mit den Hemmungserscheiiuingen befa?Ÿt, welche man beiReizung des zentralen Nerven,systems erh?¤lt und kam so zu der Auf-fassung, da?Ÿ die Fasern, welche von den anderen Autoren als liennnendbeschrieben wurden, unter Um,st?¤nden auch erregend sein kcinnen unddurch die erregenden Fasern Hemmung zu erzielen .sei. Daher .s])richter auch nicht von den hemmenden und den erregenden Fasern desSchlie?Ÿers oder rles ?–ffners, .sondern von dem Schlie?Ÿer- oder ?–ffneraxon 11(hemmend) und Schlie?Ÿer- oder ?–ffneraxon I (erregend). Da ich aberseine Auffas.sung nicht teile, werde ich die alte Nomeiiklatiu' gebrauchen,die ich hier in Klammern setzte. Eine neuere Arbeit ??ber Hemmungvon Knowlton und Cambell (22) bringt

wenig Neues. Merkwin-dig i.st,da?Ÿ sie die Arbeit von Hoffmax (20) nicht kennen, und zum zweiten Maledie hemmende Wirkung des dicken Nerven auf den durch Reizung desd??nnen Nerven zur Kontraktion gebrachten ?–ffner entdecken. .Auch sieschlie?Ÿen daraus auf das Bestehen von hemmenden Axonen. Bei Heizungdes ganzen Nervenb??ndels fanden sie, da?Ÿ nitriere RtMzfretpienzenSchlie?Ÿung erzeugten, h??here PVequenzen ?–ffnung, w?¤hrend dazwischeneine kritische Zone einge.schaltet war. Hierbei lie?Ÿen sich verschiedeneeigenartige Enscheinungen, wie lange Latenzzeit, ,,RKH()uni)quot;-Kontrak-tionen und ])l??tzliches Abbrechen von Kontraktionen beobachten.Hemmungen des Schlie?Ÿers waren schwer zu erhalten, was die Autoren



??? auf| den geringen Tonus der gebrauchten Arten (Homarus, Ccdlinectesund Libinia) zur??ckf??hren. Auch die folgenden Versuche, die ich ausf??hrte, wurden an marinenArten vorgenommen. Die Benutzung dieser Arten bietet den Vorteil, da?Ÿ sich immer die zwei Nerven-b??ndel isolieren lassen, dagegen den Nachteil, da?Ÿ die Schlie?Ÿerkontraktionennur wenig â€žtonischquot; sind. Es wurden verschiedene Arten von Krebsen und Krabbenbenutzt. Bei den letzteren war es immer notwendig, den Nerv in verschiedene Teilezu zerlegen und dann die B??ndel aufzufinden, welche die Schlie?Ÿer und die ??ffner-axonen enthielten. Es zeigte sich nun, da?Ÿ das B??ndel, welches die Schlie?Ÿer-axonen enthielt, auch immer ?–ffnerhemmung hervorrief. Die anatomischen Ver-h?¤ltnisse sind also, mit Ausnahme der Tatsache, da?Ÿ die zwei Nerven hier zusammenverlaufen, wahrscheinlich die gleichen wie bei den eigentlichen Krebsen (Macruren).Gew??hnlich wurden die zwei Sehnen der Muskeln gesondert mit zwei Schreibhebelnverbunden. Dazu war es notwendig

beide Scherenspitzen abzuschneiden und nocheinen kleinen Teil des l'anzers zu entfernen, da sonst keine mechanische Unab-h?¤ngigkeit erzielt werden konnte. J)ie Reizung der Nerven fand durch zweiInduktorien statt, deren Sjiulen in einem rechten Winkel zueinander standen. Auf diese Weise lie?Ÿen sich .sehr leicht ??ffnerhemmungen beob-achten, aber nur in einigen F?¤llen konnte eine Schlie?Ÿerhemmung nach-gewiesen werden. Da die Erscheinung der Hemmung eine gro?Ÿe Be-deutung hat, wurde untersucht, ob sie ganz einwandfrei festzustellenwar. Es schien nicht ganz inim??glich, da?Ÿ die Hemmung durch eineniechanische Einwirkung des sehr kr?¤ftigen Schlie?Ÿmuskels auf denschwachen ?–ffner vorget?¤uscht wurde. Um diese M??gliclikeit aus-zuschlie?Ÿen, wurde der Schlie?Ÿmuskel mit einem sehr starken isometrischenHebel verbunden, w?¤hrend der ?–ffner an einem .sehr leichten isotonischenHebel befe.stigt war. Aber auch unter diesen Umst?¤nden lie?Ÿen sichdie ?–ffnerhemmungen sehr sch??n beobachten. Die Versuche wurdenin

jeder denkbaren Weise variiert, was das Aufeinanderfolgen der Rei-zungen betrifft. Immer waren die ??ffnerhemmungen sehr deutlich,w?¤hrend der Schlie?Ÿer im allgemeinen keine Spur einer Hemmung zeigte.Versuchstiere waren Homarus, Maja, Cancer, Eupagurus und J'ortunu^.Nur bei Homarus und Cancer wurden einige Male Schlie?Ÿerheinmungenbeobachtet, welche aber nur am Anfang des Versuches auftraten und offen-bar Hemmungen eines noch bestehenden schwachen Tonus waren. Es gelang nie, den hemmenden Axon des ?–ffners von den erregendenAxonen dos Schlie?Ÿers zu trennen^. 1 Nachdem dieses ManuHkrii)t beendet war, erschien die Arbeit von H. Fraknkkl^onrat (Z. vergl. Physiol. 15gt;). Dieser Forscher ist mit Fr??hlich [Z. Allg. Physiol.' (1!gt;?œ7)] der Meinung, da?Ÿ es keiue peripheren Hemnumgsnerven gibt. Die Hemmungsoll immer auf Stromschleifen und dadurch entstehender WKDKNSKY-Hemmung be-ruhen. Ohne weitere Argumente gegen die^se Ansicht einzuwenden, will ich hier blo?Ÿauf die Tatsac^he aufmerksam

machen, da?Ÿ ich bei meinen Versuchen mit marinen Ar-ten nur Hemmung bekommen konnte, weiui lediglich die motorischen Fasern desSchlie?Ÿmuskels mitgereizt wurden. Alle anderen Teile des dicken Nerven gaben bei^izung bestimmt keine Hemmung. Es ist schwer einzusehen, da?Ÿ nur gerade dasâ– ts??ndel, das die motorischen Faseni enth?¤lt, Stromschleifen verursachen sollte. Z. f. vorgl. PhysloloKlo. Bd. 19.nbsp;25



??? Bisweilen wurde eine Hemmung beobachtet, die aber von ganz andererNatur war. Bei einigen Pr?¤paraten kam entweder der Schlie?Ÿer oder der?–ffner spontan zur Kontraktion; wurden die erregenden Fasern danngereizt, so erfolgte ebenfalls eine Hemmung. Dieses ist offenbar eineArt von WEDENSKY-Hemmung, und ist vielleicht eine St??tze f??r dieAuffassung, da?Ÿ die Nervenimpulse der Alles-oder-Nichts-Relation folgen. Bei einem solchen Pr?¤parat waren auch die Erscheinungen bei Reizungmit lang dauernden Gleichstr??men merkw??rdig. Unmittelbar nach demStromschlu?Ÿ trat eine Hemmung auf, der eine verst?¤rkte Erregung folgte. In einer zweiten Versuchsreihe wurde einer der zwei Nerven mitGleichstr??men gereizt, und die Kontraktionen, welche w?¤hrend derfaradi??chen Reizung des anderen entstanden, verglichen mit solchen,bei denen der Hemmer nicht gereizt wurde. Der Nerv, welcher mitGleichstrom gereizt wurde, blieb in dem Meropodit eingeschlossen;der andere wurde freipr?¤pariert und auf die Elektroden gelegt.

BeideMuskelkontraktionen wurden registriert. Diese Versuche er??ffneten keineneue Einsicht. Untersucht wurde, ob die Schwellenwerte der schnellenZuckungen von Homarm ge?¤ndert waren, wenn zu gleicher Zeit der d??nneNerv faradisch erregt wurde. Dazu wurden Schwellenwerte von ver-schiedenen Kontraktionen be.stimmt. Es zeigte sich aber, da?Ÿ keinerlei



??? Einflu?Ÿ der Reizung des hemmenden Nerven auftrat, obgleich der ?–ffnereine deutliche Kontraktion zu sehen gab, und auch der hemmende Nervalso sehr wahrscheinlich Impulse abgab (Abb. 20A). Im Gegenteil,es konnten in dem kontrahierenden ?–ffner durch diese kurz dauerndenReize sogar kleine Hemmungen verursacht werden. Reize, welche f??rdie Kontraktion des Schlie?Ÿers mit dem Chronaxiewert von 12 a ??ber-schwelhg waren, ergaben schon wahrnehmbare Hemmungen des ?–ffners. Der umgekehrte Versuch lieferte auch immer sehr gleichf??rmigeResultate, da die auf kurzdauernde Reizung auftretenden ?–ffnerkon-traktionen durch gleichzeitige faradische Reizung des dicken Nervenmeistens v??llig gehemmt wurden. Bisweilen gelang es, die Kontraktionendurch schw?¤chere Reizung nur niedriger zu machen (Abb. 205). Leiderkonnte infolge der geringen Neigung der marinen Arten zu langsamenKontraktionen des Schlie?Ÿers, nicht nachgegangen werden, ob sich dieseim Gegensatz zu den schnellen Kontraktionen wohl hemmen lassen.Die

Tatsachen sind also noch unzureichend, um feststellen zu k??nnen,wie die Hemmung zustande kommt. Die Hypothese liegt aber nahe,da?Ÿ diese Erscheimuig beruht auf einer Hemmung der Zunahme derâ€žlangsamenquot; Aktionsstr??me, und nicht auf einer Hemmung des ?œber-ganges zwischen Erregungsproze?Ÿ und Kontraktion oder einer Hemmungeines der Teilvorg?¤nge der schnellen Zuckung. Die schnelle Zuckungscheint gar nicht gehemmt werden zu k??nnen, was a\ich aus biologischen?œberlegimgen hegreiflich ist, da diese Kontraktion die schnelle Reaktionbildet, welche auftritt, wenn ein K??rper in Ber??hnnig mit der Innenseiteder Schere kommt, oder wenn durch das Sehen der Beute Schlie?Ÿungder Schere n??tig ist, um die Beute zu fangen. Zusammenfassuns. Mit kurz dauernden Gleichstr??men wurde bei indirekter Reizung eineÂ?schnelle Kontraktionquot; erzielt, die eine sehr eigent??mliche AUes-oder-Nichts-Relation zu erkennen gibt. Die Reizzeitwerte wurden bestimmt nachMa?Ÿgabe ihrer Lage auf der Reizspannungskurve. Zu einer

bestimmtenKÂ?ihe von Werten (d. h. Strecke dieser Kurve) geh??rt jeweils eine einzigeZuckungsh??he. ?œberschreitet man die Grenze dieser Werte, so tritt ganzpl??tzlich eine h??here Kontraktion auf, die wiederum einer ganzen Zonevon Reizwerten entspricht inid innerhalb dieser Zone konstant bleibt.Es lie?Ÿen sich auf diese Weise mehrere Stufen nachweisen. Wenn wir dieKontraktionen als Tetani also als Folge einer Summation auffassen,dann sehen wir, da?Ÿ diese Summation einer ganz bestimmten Quanten-gesetzm?¤?Ÿigkeit der Reizintensit?¤ten gehorcht. Neben der schnellen Zuckung mit ihren Stufen wurde die langsameKontraktion untersucht. Sie tritt auf bei lang dauernden Gleichstr??menEs handelt sich um Kurven, wie sie beim Wirbeltiere nach Veratrin-vergiftung vorkommen: steiler Anstieg, dann Senkung, darauf ein zweiter 25*



??? flacher Gipfel. Man kann auch die langsame Kontraktion allein erhalten,wenn man unter der Rheohase der schnellen Zuckung reizt [lange Latenz-zeit, Kontraktion, die mit Stromst?¤rke und Reizzeit an H??he kontinuier-??ch (also nicht in Stufen) zunimmt.] Von diesen Kontraktionen wurden die Aktionsstr??me registriert. Beiden Elektrogrammen der schnellen Zuckung ergab sich die gleiche Alles-oder-Nichts-Relation wie bei den Mechanogrammen: die gleichen Stufen,zwar in Abh?¤ngigkeit von der Zone der Reizst?¤rke, aber innerhalb derZone von dieser unabh?¤ngig. H??here Zonen der Reizintensit?¤t habenkeine h??heren Ausschl?¤ge zur Folge, wohl aber einen zweiten Gipfel(Chronaxie 6 o). Die Gipfel haben den Charakter einer Afterdischarge(zentrale Eigenschaften peripherer Nerven wirbelloser Tiere). Der zweiteGipfel tritt bei ?œberschreiten der Zonengrenze absolut pl??tzlich auf. Die langsame Kontraktion ergibt rhythmische (phasische) Ausschl?¤geder Saite, auch wenn das Ganze die Form einer Veratrinkurve hat.Die Einzelausschl?¤ge dieses

Rhythmus zeigen zu Anfang die gr???ŸteFrequenz, sie nimmt mit der Zeit ab, w?¤hrend zugleich die H??he derAusschl?¤ge zunimmt. Die Frequenz der Ausschl?¤ge der langsamen Kon-traktion ist abh?¤ngig von der Reizst?¤rke (bis zu 150 pro Sekunde). Wennman einer Reizung eine zweite in kurzem Intervall folgen l?¤?Ÿt, so tretendie sp?¤teren Phasen des Bildes (geringere Frequenz, h??here Ausschl?¤ge)viel schneller auf, die Latenz ist verk??rzt (Nachwirkung). Es wurde ferner die Wirkung summierbarer Einzelreize bei in-direkter Reizung untersucht. Es zeigte sich sehr ausge.sprochene ,,additionlatentequot;. Wenn man unterschwellige Reize wiederholt, so werden siewirksam. Bei einem solchen unterschwelligen Reiz bleibt aber nicht nurjeder mechanische, sondern auch jeder elektrische Effekt des Muskels aus. Es ergaben sich F?¤lle von Aktionsstr??men ohne Muskelkontraktion(Block zwischen Ort der Aktionsstr??me und des Kontraktions). Die Kontraktionen des ?–ffners gleichen haupts?¤chlich den lang-samen Kontraktionen des Schlie?Ÿers

(biologisclie Bedeutung). Zu-weilen aber nehmen die Kurven â€žVeratrinformquot; an, mit schneller An-fangszuckung, ein Beweis, da?Ÿ ein einziger Axon beide Kontraktions-arten hervorrufen kann. Die Hemmung wurde untersucht. ?–ffnerhemmung gelang leicht, die-jenige des Scl??ie?Ÿers nur ganz selten. Die Hemmung wird durch denals solche bekannten Hemmung.saxon ??bertragen. Es wird vermutet,da?Ÿ die Hemmung nicht die eigentliche Kontraktionserzeugung imMuskel betrifft, sondern den Zwischenproze?Ÿ, der sich durch Ent-stehen des Aktionsstromes zu erkennen gibt und zwar wird bei diesemdie Bahnung (Zunahme der Seitenausschl?¤ge) unterdr??ckt. Die schnelleZuckung scheint nicht gehemmt werden zu k??nnen (biologische Bedeu-tung). Eine Theorie aller dieser Erscheinungen wird versucht.
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??? STELLINGEN. Â? 1.nbsp;De snelle en de langzame contractie's van Crustace??en-spieren worden beiden door dezelfde zenuwvezels op-gewekt; het rhythme van de zenuwimpulsen bepaalt deaard van de contractie, 2.nbsp;Bij de Crustace??en komen efferente zenuwvezels voor,die de spiercontractie uitsluitend remmen. 3.nbsp;De prikkelgeleiding en de contractie van spieren zijnals twee gescheiden processen te beschouwen. 4.nbsp;Wil men het begrip Chronaxie als physiologische groot-heid benutten, dan behoort het beperkt te worden totdie gevallen, waarin ?Š?Šn prikkel slechts een enkeleffect en niet een rhythmische ontlading veroorzaakt, 5.nbsp;Op grond van de beschouwingen van Van Niel enM u 11 e r is het aannemelijk, dat mierenzuur als eersteproduct bij de koolzuurassimilatie optreedt. c. B. van Niel and F. M. Muller, Ree. Trav. Bot. Necrl.28, 245, 1931. 6.nbsp;Groeistof kan behalve als phytohormoon ook alsvoedingsstof optreden. 7.nbsp;In tegenstelling met de actiestroomen afgeleid vangevoelige planten zijn degenen bij Nitella doorU m r a t h

gevonden, niet als zoodanig te beschouwen. K. Umrath. Planta 5, 274, 1928, Protoplasma 17, 258, 1932.
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??? 8,nbsp;De oermond van de Amphibie??n en de primitiefstreepvan de vogels zijn met elkaar vergelijkbaar op grondvan de bij hun gelijkafloopende kinetische processender chorda-mesodermvorming, R. W e t z e 1, Erg. Anat. u. Entw. Mech. 29, 1, 1932. 9.nbsp;Bij vogels en zoogdieren komt in de longalveolen geenrespiratorisch epitheel voor. G. Seemann, Histobiologie der Lungenalveole, 1931, 10,nbsp;De gonade van Dinophylus is niet als een coeloom-afdeeling te beschouwen. 11.nbsp;Het is ongewenscht, dat academisch gevormden be-trekkingen bekleeden, welke met het oog op hun op-leiding als slecht betaald moeten worden beschouwd.Maatregelen hiertegen zijn aan te bevelen, P- Idenburg, Groene Amsterdammer, 22-4-1933.
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