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Die Physiologie des Gehirns
von

A. Tschermak.

Erstes Kapitel.

Allgemeine Rolle des Gehirns.
Das Gehirn nimmt unter den Organen des menschlichen Kórpers die 

herrschende Stellnng ein ais Trager der psychischen Phanomene und ais 
oberste Instanz in der nervósen Regulierung der Lebensyorgange iiberhaupt. 
Só erweisen sich das Bewufitsein, Empfinden und Wollen, speziell die Bewe- 
gungswillkiir, Denken und Gedachtnis an die normale Beschaffenheit des 
Gehirns gekniipft. Wir betrachten heute die psychischen Erseheinungen ais 
begleitet von bestimmten physischen Vorgangen im Gehirn. Unter Beteili- 
gung der Psyche, also willkurlich, oder auch ohne solche, unwillkiirlich, 
vermag das Gehirn den LebensprozeB in anderen nervbsen wie auch nicht- 
nervbsen Organen in yerschiedener Richtung zu beeinflussen. Es resultieren 
so motorische, sekretorische u. a. Ferneffekte, fiir welche die Hirnprozesse 
entweder die Erregungsursache, den sogenannten inneren Reiz, oder die 
spezielle Zustandsbedingung abgeben. Jedes Innervationsverhaltnis ist also 
ein trophisches. Dasselbe aufiert sich entweder in einer akuten Storung des 
Stofiwechselgleichgewichtes (Alterationsinnervation), sei sie „Erregung", z. B. 
Muskelkontraktion, sei sie „Hemmung", oder in der Erhaltung eines be
stimmten Zustandes (tonische Inneryation), z. B. eines neurogenen Muskeltonus.

Das Nervensystem, insbesondere das Gehirn, erscheint demnach ais ein 
weitreichender Regulator des doppelsinnigen Stofi- und Kraftwechsels sowie 
des Formwechsels. Anderseits beeinflussen wiederum die Lebensyorgange 
der einzelnen Korperteile, speziell die exogenen Stoffwechselalterationen der 
Sinnesorgane, die Lebenstatigkeit des Gehirns. Es resultieren Erregungen und 
Empfindungen auf den verschiedenen Sinnesgebieten; der physische Zustand 
des Gehirns wie die psychische „Stimmung" wird dadurch mitbestimmt. Zum 
Teil kommt es weiterhin zu unwillkurlichen Ferneffekten oder Reflexen. Aber 
auch sonst steht die vom Gehirn auf die einzelnen Organe ausgeiibte Aktion 
dauernd unter der Riickwirkung des Geschehens in den Organen selbst: fiir 
diese ist das Gehirn ein Weg des Wechselyerkehrs untereinander 1).

’) Ais umfassende Darstellungen der Physiologie des Gehirns seien genannt: 
Esner, Physiologie der GroBhirnrinde. Hermanns Handb. d. Phys. 2 (2), 189 bis 
350, 1879. Exner, Die Funktionen der GroBhirnrinde des Menschen. Wien 1881.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. i



2 Erseheinungen hei Fehlen des Grofihirns.

Zweites Kapitel.

Erseheinungen bei Fehlen des GroBhirns.

A. Beobachtungsmaterial.

In der Absicht, ein Gesamturteil iiber die Bedeutung des Grofihirns zu 
gewinnen, wie sie aus den Ausfallserscheinungen zu erschlieBen ist, sowie um 
die Leistungen der iibrigen Hirnteile im isolierten Zustande kennen zu 
lernen, hat man vielfach die Wegnahme des GroBhirns an Tieren ausgefiihrt. 
Die Vertreter der einzelnen Wirbeltierklassen weisen ubrigens hiernach ein 
recht verschiedenes Verhalten auf, welches kurz dahin charakterisiert werden 
kann, dafi der Ausfall an Leistungen im allgemeinen mit der Organisations- 
hóhe zunimmt.

Erhebliche Verschiedenheiten bestehen schon innerhalb der Fische1). 
Die Knochenfische zeigen nach reiner Exstirpation des Vorder- oder GroB
hirns 2), also bei Intaktbleiben der Thalami und Lóbi optici, dieselbe Beweg- 
lichkeit wie ihre unversehrten Genossen: sie unterscheiden selbst Regen- 
wurmer von Bindfadenstucken und bevorzugen noch rotę Oblaten gegeniiber 
weiBen, ja sie erlangen spater eine ubernormale Empfindlichkeit fur Gesichts- 
eindrucke. (Steiner fur Sgualius cephalus — analoge Andeutungen bereits 
bei Magendie und Longet.) Nach Abtragung der Decke des Mittelhirns 
besteht hingegen Blindheit, nach Entfernung des ganzen Vorder- und Mittel
hirns ist die Aąuilibrierung der Tiere schwer geschadigt, weniger die Loko- 
motion, welche allerdings nur mehr auf Reizung der Haut hin eintritt. Bei 
den Knochenfischen ist demnach die Erhaltung des Gleichgewichts in hohem 
MaBe abhangig von der Integritat der Mittelhirnbasis (Steiner).

D. Ferrier, Functions of the brain. I. Ed. 1876, II. Ed. London 1886. Horsley, 
Structure and functions of the brain and spinał cord. Fullerian lectures. London 1892. 
Morat, Functions d’innervation. Traitó de phys. par Morat et Doyon 2. Paris 
1902. Schafer, The cerebral cortex. Text-book 2, 697-—782, 1900. (Eine aus- 
gezeichnete Monographie.) Soury u. Richet, Art. Cerveau. Diet, de phys. par 
Ch. Richet, T. II, p. 547—976, T. III, p. 1—57. Paris 1897, 1898. Soury, Le 
systeme nerveux central 2 Vol., Paris 1899. (Umfassendstes Werk.) Stef ani, 
Fisiologia del encefalo. Milano 1886. Volkmann, Art. Gehirn in Wagners 
Handworterb. d. Physiol. 1, 563 bis 597. Braunschweig 1844.

') Baudelot, Ann. d. sc. nat. 1864, I., p. 105. A. Bickel, Pfliigers Arch. 
65, 231, 1892 (Aal, Amphioxus) und 68, 110, 1893 (Aal). Ferrier, Functions of 
the brain I. Ed. 1876, II. Ed. 1886. Ubers. von Obersteiner, Braunschweig 1879. 
Flourens, Recherches exp. 1824, II. Ed. 1842, p. 683. J. Loeb, Pfliigers Arch. 
50, 66, 1891. Renzi, Ann. univ. di med. 186, 141. Steiner, Sitzungsber. d. Beri. 
Akad. 1886, S. 5 und Die Funktionen des Zentralnervensystems. II. Die Fische, 
Braunschweig 1888. Vulpian, Leęons, p. 684, 1866 und Compt. rend. 102, 1526 und 
103, 620, 1886 (Karpfen). — 2) Es sei daran erinnert, daB der Hirnmantel (Pallium) 
bei den Knochenfischen nur ein iiber die basalen Gebilde gespanntes Zelt darstellt. 
Eine Hirnrinde mit Nervenzellen fehlt fast allen Fischen und Amphibien, erst bei 
den Reptilien findet sich eine deutliche Vorderhirnrinde mit Stabkranzfasern. Bei 
den Vogeln sind zwar die Stammganglien im Verhaltnis maximal entwickelt, ein 
wesentlicher Fortschritt in der Ausbildung der Rinde findet jedoch erst bei den 
Saugern statt. (Edinger, Unters. iiber die vergl. Anat, des Gehirns. I. bis V., 
Frankfurt 1888 bis 1903.)
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Im Gegensatze zu den Knochenfischen yerfallen die Haifische nach 
Zerstbrung des Vorderhirns oder zugleich auch des Zwischenhirns in Be- 
wegungslosigkeit, solange eine auBere Anregung zu Bewegungen fehlt, die 
dann aber in normaler Weise ausgefiihrt werden; auch nehmen die Tiere 
keine Nahrung mehr auf. Dieses Verhalten ist eine Folgę der Mitentfernung 
der Lóbi ólfadorii, dereń beiderseitige Abtrennung dieselbe Wirkung hat 
(Steiner). Entfernung des Mittelhirns hat analoge Effekte wie bei den 
Knochenfischen. — Beim Amphiosus1) machen alle Schnittstiicke auf 
Reizung dieselben Fluchtbewegungen, wobei das Kopfende yorangeht und das 
Gleichgewicht erhalten bleibt (Haeckel, Steiner).

l) Haeckel, Jen. Zeitschr. f. N.-W. 14, 141, Suppl. 1881. Traube-Men- 
garini, Arch. f. Physiol. 1884, S. 553. Danilewsky, Pfliigers Arch. 52, 393, 
1892, siehe auch Steiner, Bickel. —• 2) Blaschko, Sehzentrum der Frosche. 
D. J. Berlin 1880; vgl. auch H. Munk, G. M. 15, 280, 1889. Cayrade, 
Joumal de 1’anat. et de la phys. 1868, p. 346. Magendie et Desmoulins, 
Anatomie des systemes nerveux, p. 626, 1825 und Magendie, Leęons. 1839. 
Eckhard, Hermanns Handb. 2, (2), 117, 1879 und Beitrage X, S. 67, 1883. 
Ferrier, 1. c. § 17. Flourens, 1. c. II. Ed., p. 35 u. 51. Goltz, Nerven- 
zentren des Frosches, S. 52 ff., 1869; Pfliigers Arch. 13, 25, 1876; 20, 14, 1879 und 
Verrichtungen des GroBhirns, Ges. Abb. 1881. Kramsztiick, Arb. a. d. phys. Inst. 
Warschau 1873, II, 8. 99. Langendorff, Arch. f. Physiol. 1877, 8. 96, 435. 
Longet, Anat. u. Physiol. des Nervensystems, tibers. v. Hein, 1847. Luchsinger, 
Pfliigers Arch. 34, 289, 1884. Onimus, Journ. de l’anat. et de la phys. 1870, p. 633. 
Paton, Edinb. Med. Journal 66, 251, 1846. Renzi, Ann. univ. di med. 186, 146, 
1863; 187, 56, 1864. Schćpiloff, Becherches sur les nerfs et sur les fonctions du 
cerveau chez les grenouilles, Paris 1897. Schrader, Pfliigers Arch. 41, 75, 1888; 
Deutsch. med. Wochenschr. Nr. 15, 1890. Steiner, Die Funktionen des Zentral- 
nervensystems. I. Froschhirn. Braunschweig 1885. Yulpian, 1. c., p. 681; siehe 
auch Bickel.

Am altesten und eingehendsten sind die Beobachtungen am Frosche2), 
der ais Reprasentant der Amphibien geschildert sei. Nach Abtragung des 
GroBhirns unter Schonung des Zwischenhirns (Thalamus) zeigt das Tier zu 
Anfang und haufig bis zu seinem Tode folgende Erseheinungen. Der grofi- 
hirnlose Frosch fiihrt keine spontane Ortsbewegung aus, macht jedoch regel- 
maBige Atembewegungen. Er verharrt in Hockstellung, ohne Nahrung auf- 
zunehmen. Doch vermag er noch sein Gleichgewicht zu erhalten: auf den 
Riicken gelegt, kehrt er sich um und nimmt wieder die normale Hockstellung 
ein, auf ein Brett gesetzt, richtet er sich mit dem Kopf nach oben, wenn dieser 
Kórperteil durch Drehung undNeigung desBrettes zunachst nach unten zu liegen 
kommt. Bei starker Neigung der Unterlage klettert er gar empor (Balancier- 
versuch von Goltz); auch auf der Drehscheibe zeigt er noch normale Reak- 
tion, d. h. mit dem Gesicht nach der Peripherie gerichtet, wendet er den Kopf 
gegen den Sinn der Drehung eventuell bis zur Kreisbewegung, nach Aufhóren 
der Drehung gemafi dem Sinne derselben. Driicken der Zehen beantwortet 
der Frosch mit einem oder mehreren Spriingen: ist er einmal in Bewegung 
gekommen, so fliichtet er weiter, wenn man ihn zu ergreifen sucht. Dabei 
weicht er Hindernissen aus (Desmoulins) oder springt iiber dieselben hinweg 
(Goltz, Steiner); zweifellos yerwertet er optische Eindrucke (Blaschko, 
H. Munk, Steiner). Ins Wasser gesetzt beginnt der Frosch zu schwimmen 
(Yulpian), sucht aber schleunigst daraus zu entfliehen und an das Ufer zu 

1*
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springen (Steiner). Besonders charakteristisch ist der Paton-Goltzsche 
Quakreflex, welcher auf Streichen der Riickenhaut oder Anfassen unterhalb 
der yorderen Extremitaten mit maschinenmaBiger RegelmaGigkeit eintritt ')• 
Uberhaupt erweist sich die Reflexerregbarkeit am grollhirnlosen Frosch ais 
gesteigert, gleichgiiltig, ob die Abtrennung im Zwischenhirn oder im Mittel
hirn erfolgt. (Langendorff). Speziell uberdauert bei enthirnten Tieren 
der tonische Reflex (Katzenbuckelstellung auf gestreckten Extremitaten bei 
Driicken der Flanken) den Reiz weit langer (bis zu einer Stunde) ais bei 
normalen (Verworn2).

Die geschilderten Ausfallserscheinungen kónnen jedoch, wie Schrader 
entgegen den friiheren Beobachtungen gezeigt hat, in giinstigen Fallen all- 
mahlich schwinden. Die Frbsche ohne Grofihirn erlangen dann wieder 
anscheinend spontane Beweglichkeit, wechseln zwischen Land- und Wasser- 
aufenthalt, schwimmen im Wasser, ernahren sich selbstandig durch Fangen 
von Fliegen oder Regenwiirmern und uberwintern wie normale Tiere.

Hingegen bedingt Mitwegnahme der Thalami nicht blol.i anfangs, sondern 
auch dauernd erhebliche Stbrungen. Das Tier yersinkt im allgemeinen in 
anhaltende Regungslosigkeit, atmet aber regelmaBig. Der Balancierversuch 
fallt definitiv, der Versuch auf der Drehscheibe nur zu Anfang negativ aus, 
der Quakreflex besteht fort. Durch Reize zur Lokomotion gebracht, weicht 
der Frosch ohne GroBhirn und Zwischenhirn noch Hindernissen aus, solange 
die Nerwi optici geschont sind (Kramsztuck, Blaschko, Steiner) — aller- 
dings yermeiden die Frbsche auch nach beiderseitiger Blendung Hindernisse 
oft in staunenswerter Weise (Spode). Ins Wasser gesetzt, macht das Tier 
normale Schwimmbewegungen, versinkt aber zu Anfang unter AusstoBen von 
Luft, spater vermag es jedoch die Oberflache wieder zu erreichen. Auch kann 
die bereits zwei Stunden nach der Operation in Dunkelbraun verwandelte Haut- 
farbe (Steiner) schłieBlich wieder normal werden (Schrader). — Die des 
ganzen Gehirns beraubten Tiere, welche also nur noch iiber die Medulla 
oblongata (bis zur oberen Grenze des yierten Ventrikels) yerfiigen, zeigen im 
Gegensatze zu dem eben beschriebenen, regungslosen Tier mit Mittelhirn 
keine sorgfaltige Hockstellung mehr, hingegen einen merkwiirdigen Bewegungs- 
drang (von Schrader durch drei bis yier Monate beobachtet). Sie kriechen 
koordiniert herum, bis sie auf ein Hindernis stofien (Kramsztuck,Schrader); 
ja sie uberklettern in den Ecken ihres Gefafies eine senkrechte, 18 cm hohe 
Blechwand, tappen aber auf dereń Kante ins Leere. Im Gegensatze zum 
Verhalten bei erhaltenem Mittelhirn erfolgt nun prompte Reaktion auf der 
Drehscheibe (Luchsinger). Gelegentlich wird auf Reiz ein normaler Sprung 
ausgefiihrt, das Schwimmen geschieht jedoch „pudelndH. Das koordinierte 
Schwimmen und Quaken erscheint nach Steiner an die Basis des Mittel- 
hirns, die optischen Reaktionen an dessen Decke bzw. die Zweihiigel gekniipft; 
bei Schonung des hintersten Drittels vom Mittelhirn tritt auf Reiz hin Gehen 
nach riickwarts ein. —■ Nach Entfernung des vorderen Anteiles der Medulla 
ist der Umklammerungsreflex auf Reizung der Brusthaut lebhaft; auchkommen 

l) Derselbe tritt bereits nach Durchtrennung beider Nerci optici ein (Langen
dorff, 1. c., bestatigt von Boetticher, Preyers Sammlung physiol. Abh. II. B. 
3. H. und von Spode, Arch. f. Physiol. 1879, S. 113), ebenso nach Zerstorung 
beider Gehororgane. — 2) Pfliigers Arch. 65, 63, 1897.
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die Tiere noch zum Atmen an die Wasseroberflache und machen bei An- 
warmen des Bades deutliche Bewegungen. Mit der Abtragung bis an den 
Beginn des vierten Ventrikels hórt zunachst die Atmung auf, auch die 
Lokomotion und Koordination der Bewegungen fallt anfangs ganz aus; doch 
wird, wie Dauerbeobachtung lebrt, ein geordneter Ortswechsel wieder móg- 
lich (Schrader).

Ahnlich sind die Erseheinungen bei Reptilien J). An langer iiber- 
lebenden Nattern ohne Grofihirn konstatierte Schrader geschickte Beweglich- 
keit, jedoch Fehlen von AuBerungen der Furcht, wie sie das normale Tier 
darbietet. — Die Eidechse (Lacerta wiridis — Steiner) verharrt nach Ab
tragung des Vorderhirns in Ruhe, selbst bei Annaherung der Hand, wahrend 
das unversehrte Tier schleunigst entflieht. Durch Beruhrung oder Besonnung 
zum Gehen gebracht, klettert sie geschickt umher, z. B. auf einem Gitter und 
weicht Hindernissen aus, solange ihr nicht die Augen kunstlich verschlossen 
werden, nimmt aber spontan keine Nahrung auf. Der Verlust der spontanen 
Bewegungen scheint nur an die Zerstórung der hinteren Abteilung der Hirnbasis 
geknupft zu sein. — Ahnlich ist das Verhalten nach Abtragung auch des 
Zwischenhirns bzw. des bei diesem Tiere schon stark entwickelten Thalamus. 
Nach Wegnahme der Decke des Mittelhirns tritt nicht wie bei Fisch undFrosch 
vóllige Erblindung ein, doch scheint das Tier die Gegenstande nicht mehr zu 
erkennen. Verlust auch des ganzen Mittelhirns fiigt zum Ausfall der spon
tanen Bewegung noch vóllige Blindheit; auf Reizung tritt ganz korrekte 
Vorwartsbewegung, nach Abtragung bloB der vorderen Halfte des Mittelhirns 
Riickwartsbewegung ein. An Schildkróten beschrieb Fano Verlust (nach 
Bickel blofie Reduktion) der spontanen Bewegungen und Vermeidung von 
Hindernissen nach reiner GroBhirnabtragung, hingegen nur automatische Gang- 
bewegung (durch sensible Reize hemmbar), wenn zugleich die Lobi optici 
entfernt waren. Exstirpation des Mittelhirns macht die Bewegungen des 
Rumpfes schwankend, die der Extremitaten unsicher und ataktisch.

Zahlreicher sind die Untersuchungen iiber das Verhalten nach Verlust 
des GroBhirns und seiner Ganglien an Yógeln 2), speziell an Tauben, welche 
bereits von Rolando, Flourens,Longet,Vulpian diesem Experiment unter- 
worfen wurden. Die Taube zeigt unmittelbar nach Exstirpation beider Hemi- 

x) A. Bickel, Arch. f. Physiol. 1901, S. 52 u. 496. Fano, Arch. ital. de biol. 
3, 365, 1883; Saggio sperim. nella testuggine. Firenze 1884; Sul nodo deambulatorio 
bulbare. Genova 1885; Arch. f. Phys. 1901, S. 495. Luchsinger, Pfliigers Arch. 27, 
190, 1882. Schrader, Arch. f. exp. Path. 29, 55, 1891. Steiner, Die Funktionen 
des Zentralnervensystems. IY. Reptilien. Braunschweig 1900. — 2) W. Bechterew, 
Arch. f. Physiol. 1890, S. 489 und 1899, S. 391, Suppl. Boeck und le Boeuf, 
Buli. Soc. de Mód. ment. Belg. 1890. Fasola, Riv. sperim. 15, 229 u. 317, 1889; 
H. Munks Kritik G. M. 12, 179, 215. F. Jolyet, Compt. rend. de la soc. d. biol. 
1902, p. 878. McKendrick, Reeent researches on the nervous system. Edinburgh 
1874; Proc. R. Soc. of E. 1873. Lussana et Lemoigne, Fisiologia dei centri 
nervosi. Padua 1871. H. Munk, Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1883, S. 793 (G. M. 12) 
und G. M. 15 (1889), S. 278; Ygl. Magendie, Longet, Yulpian, Renzi, Goltz, 
Eckhard, 1. c. Ch. Richet, Buli, de la soc. de Psychol. phys. 1887, p. 41. 
Rolando, Struttura del cervello. Sassari 1809, Turin 1828. Schrader, Pfliigers 
Arch. 44, 175,1888; Arch. f. exp. Pathologie 29, 55, 1891. Stef ani, Riv. clinica 1880. 
Treves und Aggazzotti, Phys.-Kongr. zu Turin 1901 — Zentralbl. f.Physiol. 15, 498. 
Yoit, Sitzungsber. d. bayer. Akad. II, S. 105, 1868; ygl. Bischoff, ebenda I, 1863.
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spharen und meist noch langere Zeit hindurch, ja eventuell bis zum Tode folgende 
Erseheinungen. Sie erhalt sich auf den Beinen, freilich oft etwas breitspurig, 
den Hals eingezogen und die Augen meist geschlossen. Auf den Riicken 
gelegt, gewinnt sie diese Stellung wieder — ebenso nach Ausfiihrung geord- 
neter Flugbewegungen, wenn sie in die Luft geworfen wurde. Auf eine 
rundę Stange gesetzt, erhalt sie sich beim Drehen derselben durch Stand- 
wechsel ihrer Beine, sowie durch Schlagen mit den Fliigeln im Gleichgewicht. 
Ebenso, wenn man sie an den Rand eines Tisches bringt. Auf Hautreize, 
auf Annahern eines Lichtes an das Auge, auf Zusammenschlagen der Hande 
fliichtet sie (Wiederkehr der Reaktion auf Schall nach anfanglichem Schwinden, 
speziell Bechterew) und weicht dabei Hindernissen aus. Das Tier vermag 
nicht sich selbst zu ernahren, eine in den Schnabel gesteckte Erbse entfallt 
ihm; erst auf Einschieben derselben in den Schlund erfolgt der Schlingreflex. 
Sich selbst uberlassen, verharrt die hirnlose Taube meist regungslos wie im 
Schlafe, nur hier und da schuttelt sie sich ohne erkennbare auhere Veran- 
lassung oder putzt ihr Gefieder mit dem Schnabel oder macht ein paar 
Schritte vorwarts. Diese Reste von Spontaneitat und die Reaktionen auf 
Gesichtseindrucke sind viel erheblicher, wenn die Lobi und Nervi optici sorg- 
faltig geschont wurden.

In giinstigen Fallen schwindet der geschilderte Zustand schlafartiger 
Betaubung nach kiirzerer oder langerer Zeit. Mitunter wird er selbst bei 
Tauben vbllig vermifit (Schrader), wahrend er bei anderen Vógeln, z. B. 
Enten, uberhaupt fehlt. An diesen wie auch an Fischen und Reptilien kon- 
statierten schon Magendie und Longet nach Verlust der Hemispharen weit- 
gehende, aber maschinenmahige Beweglichkeit (das Tier findet den Ausweg 
aus der Zimmerecke nicht, Richet) und Erhaltenbleiben der „Sinneswahr- 
nehmungen“. — Langere Zeit uberlebende groBhirnlose Tauben sahVoit 
kontinuierlich umhergehen, zeitweilig fliegen und bei Tageslicht Hindernisse 
vermeiden (ebenso Fasola). Dieselbe Beobachtung machte Schrader schon 
am dritten oder vierten Tage nach der Operation, mitunter selbst gleich 
nachher; Stefanis Tauben (ahnlich Jolyet) unternahmen nach drei Monaten 
Flugversuche. Die Bewegungen erwiesen sich ais leicht hemmbar, die Gleich- 
gewichtsregulierung ais exakt (aber hochgradige Stbrungen nach Abziehen der 
FuBhaut, ebenso bei Fróschen — Bechterew). Die Tiere vermochten sogar 
beim Auffliegen unter richtiger Distanzbewertung eine Stiitze zu erreichen. 
(H. Munk fand hingegen dauernde optische Reaktionslosigkeit und bezieht 
die gegenteiligen Ergebnisse anderer auf Zuruckbleiben funktionsfahiger Gro 6- 
hirnreste.) Doch verfielen die Tauben bald fortschreitender Abmagerung und 
Schwache trotz kunstlicher Futterung, welche dauernd notwendig war. Das 
spontane Aufnehmen von Nahrung ist nach Schrader an das Frontalhirn, 
nach Stef ani an den Thalamus gekniipft; der letztere sah hemispharenlose 
Tauben nach nach Kórnern picken. — Die C 02 - Ausscheidung der Tiere ist 
nicht geandertJ). Beim Hungern verlieren sie jedoch viel langsamer an 
Gewicht (in sechs Tagen 14,5 Proz. gegen 24.6 Proz. der normalen Kontroll- 

') Corin und van Beneden, Arch.. de biol. 7, 266, 1887; bestatigt am 
groBhirnlosen Frosche von Newell Martin u. J. Friedenwald, Stud. Biol. Labor. 
Baltimore 4, 221, 1889.
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tiere) und scheiden viel weniger Stickstoff aus (0,16 gegen 0,46 auf 100 g 
Kórpergewicht — Belmondo, Yalenti1)- Der Verlust der Hemispharen soli 
ferner nach E. S. London, sowie Salyioli und Spongaro2) die Empfind- 
lichkeit gegen Milzbrandinfektion steigern. — Selbst groBhirnlose Tauben 
sind noch der Dressur fahig (Treves und Aggazzotti). Bei Eulen und 
Falken, denen die Fiifie auch zum Ergreifen und Festhalten der Nahrung 
dienen, sind die motorischen Stórungen nach Grofihirnabtragung viel erheb- 
licher ais bei Tauben. Doch yermochten die Tiere noch Mause unter Ge- 
schrei zu fangen, yerzehrten sie jedoch nicht (Schrader).

Unter den Saugetier en 8) sind Kaninchen, Meerschweinchen und Hund 
genauer auf ihr Verhalten nach Abtragung des Grofihirns untersucht. Bei 
den genannten Tieren, ebenso beim Affen tritt, wie Sherrington (vgl. auch 
Lowenthal und Hor sley) gezeigt hat, unmittelbar nach Wegnahme des Grofi- 
hirns oder nach Durchschneidung der Hirnschenkel (nach Abtragung einer 
Hemisphare hauptsachlich auf derselben Seite) ein langandauernder Spasmus 
ganz bestimmter Muskelgruppen ein (decerebrate rigidity4). Es werden 
davon die Strecker an Kopf, Schwanz, Ober- und Unterarm, Hiifte und Knie 
betrofien, und zwar die hintere Extremitat weniger stark ais die yordere: es 
resultiert Opisthotonus, Zuruckbeugung des Nackens, Extension der Glieder. 
Diese an jungen Katzen yier Tage lang dauernde, anfangs gleichmafiige, 
spater zuweilen zitterige Kontraktur lafit sich nach ihrem Nachlassen durch 
passiye Bewegungen wieder heryorrufen; in tiefer Narkose schwindet sie 
temporar. Die reflektorisch ausgelósten Bewegungen zeigen einen tonisch- 
kataleptischen Charakter (15 bis 20' Nachdauer): so erfolgt nach Eintauchen 
der Pfote in heifies Wasser tonische Kontraktion der Beugemuskeln.

Nach einiger Zeit sind jedoch die Spasmen yóllig geschwunden, und die 
des Grofihirns (inklusiye oder exklusive Corpora striata) beraubten Kaninchen 
zeigen nunmehr normale Haltung, zuweilen anscheinend spontane Bewegungen, 
z. B. Putzen der Schnauze (Vulpian, Schiff, Christiani), allerdings 
gesteigerte Reflexerregbarkeit (Nothnagel); auf Festhalten suchen die Tiere

J) Biv. di patol. nerv. 1896 und Arch. ital. de biol. 25, 481, 1896; Arch. di 
Farm, sperim. 2, 127, 1904; vgl. auch J. Soury, Les fonctions du cerveau et les 
echanges organiąues. Ann. mód. psych. 8, 427, 1898. — 2) Zentralbl. f. allg. Path. 
9, 220, 1898 und Arch. des sc. biol. 7, 177, 1899; Virch. Arch. 155 (1899); vgl. 
die Kritik dieser Versuche bei G. Sobernheim, Der Milzbrand, Handb. der pathog. 
Mikroorganismen 2, 6. u. 7. Lief., S. 45. Jena 1902. — 3) Bechterew, Virch. 
Arch. 110, 102 u. 322, 1887. Anatomische Untersuchung am groBhirnlosen Hunde 
von Goltz bei Edinger, Verh. d. Kongr. f. inn. Med. 12 (1893) und Holmes, 
Journ. of Physiol. 27, 1, 1901; vgl. ebenda 4, 23, 1882. Christiani, Sitzungs- 
bericht d. Beri. Akad. 1881, S. 223; Deutsch. med. Wochenschr. 1881, S. 302; 
Arch. f. Physiol. 1884, S. 465; Zur Physiol. d. Gehirns. Berlin 1885 (H. Munks 
Kritik G. M. 13, 1884)’. Goltz, Pfliigers Arch. (2), 14, 412, 1876; ebenda (6), 42, 
419; ebenda (7), 51, 570, 1892, sowie Neurol. Zentralbl. 1893, S. 327; vgl. auch 
H. Munk, Arch. f. Physiol. 1894, S. 355. — J. Gaule, Korrespondenzbl. f. Schweizer 
Arzte 20, 319, 1890. — Gudden, Allg. Zeitschr. f. Psychiat. 42, 487, 1886; Ges. 
Abh. 1889, S. 205 (H. Munks Kritik G. M. 15, 288). Lowenthal u. Horsley, 
P. B. S. 61, 20, 1897. Longet, 1. e. Nothnagel, Virch. Arch. 57, 184 u. 206. 
Both, Dentalexostose einer Ziege. Inauguraldiss., Ziirich 1888. M. Schiff, 
Lehrbuch 1, 331. Lahr 1858. Sherrington, P. B. S. 60, 414, 1896; Journ. of 
Physiol. 22, 319, 1897; Philos. Trans. 1897. Vulpian, 1. c. — 4) tjber die Natur 
dieses Zustandes siehe Kap. III, 4; beziiglich der „decerebellate rigidity" Kap. VIII. 



8 Der Hund ohne GroBhirn.

zu entfliehen, dabei Hindernissen ausweichend (Christiani, Gudden — 
nach H. Munk hingegen besteht Blindheit). Verlust auch der Sehhiigel 
beschrankt die dann nicht mehr koordinierten Bewegungen sehr und macht 
speziell die Lokomotion nach vorn unmbglich. Schnitt hinter den Vier- 
hiigeln ergibt enorme Steigerung der Reflexerregbarkeit (Christiani). — 
Neugeborene Katzen und Kaninchen zeigen nach Grofihirnexstirpation Idiotie, 
aber keine Bewegungs- oder Reaktionsstórung (Gudden). Beruhmt sind die 
Versuche von Goltz, welcher drei Hunden schrittweise fast das ganze GroB
hirn entfernte. Es waren zwar selbst in dem gelungensten Falle Teile 
beider Streifen- und Sehhugel sowie der Uncus beider Schlafenlappen erhalten 
geblieben, doch waren diese Reste atrophisch, braunverfarbt und erweicht. 
Das betreffende Tier wurde 18 Monate nach der SchluBoperation getbtet, die 
beiden anderen nach 51 und 92 Tagen.

Der Hund ohne GroBhirn ging tagsiibei- rastlos und mit ziemlicher Sicherheit 
umher, mitunter Reitbahnbewegungen ausfiihrend und auf glattem Boden leioht 
ausgleitend. Nachts schlief er in normaler Lagę und war durch starkere Reize zu 
wecken. Allmahlich verloren seine Bewegungen an Sicherheit und Kraft: es trat, 
wie durchweg bei Hunden und Vi5geln nach ausgedehnten Hirnverletzungen, trotz 
iiberreioher Ernahrung fortschreitende Abmagerung und Schwache des Hinter- 
korpers ein. Das Tier reagierte, jedoch im allgemeinen abgestumpft, mit Strampeln, 
Knurren, Bellen oder BeiBen auf Druck- und Temperaturreize, allerdings ohne den 
Ort der Belastigung zu flnden. Ebenso auf akustische Eindriicke, am wenigsten 
auf Lichtreize, und zwar durch Pupillenkontraktion und LidschluB, eventuell auch 
durch Abwenden des Kopfes. Der groBhirnlose Hund erhielt sein Gleichgewicht 
selbst unter schwierigen Verhaltnissen wie bei Senkeu der Unterstiitzungsflache der 
Vorderbeine (Fallturversuch), bei erzwungener Bewegung auf drei Beinen. Er 
widerstrebt und korrigiert, wenn man seinen Pfoten abnorme Stellungen gibt, z. B. 
Herabhangenlassen an der Tischkante, Aufsetzen der Pfote auf den FuBriicken.

Zu Anfang mufite das Tier kiinstlich gefiittert werden. Sechs Wochen spater 
traten nach langerem Hungern spontan Leck - und Kaubewegungen ein, bei Vor- 
halten einer Schiissel Milch begann der Hund zu trinken. Auch Fleisch ergriff 
und kaute er geschickt, sobald es seine Schnauze beriihrte. Hingegen war er 
unfahig, die Nahrung selbstandig aufzusuchen, z. B. auf die Nase gestrichene Butter 
abzulecken. (Das Vermbgen der Nahrungsaufnahme sowie das Fortbestehen des 
Gebrauches der Stimme war vor Goltz fur groBhirnlose Saugetiere bestritten worden.) 
Reaktionen auf Geruchsreize waren fraglich, sicher aber solche auf Geschmacks- 
reize (Chinin, Koloąuinten), wie sie bereits Schiff an einem enthirnten neu- 
geborenen Hunde beobachtet hatte. Kot- und Harnentleerung erfolgten in typischer 
Stellung. Es waren ferner die von Goltz bei Hunden mit verstummeltem GroBhirn 
beschriebenen, sonderbaren Reflexbewegungen zu beobachten: Schiitteln bei Be- 
riihrung der Riickenhaut, Gahnen bei Streicheln der Kinnhaut. Die Schlafdauer 
war verkiirzt, die Regulierung der Temperatur- unvollkommen. Zu der nur anfangs 
móglichen Erhaltung des Korpergewichtes war schon wegen der ubernormalen 
Muskeltatigkeit eine sehr groBe Nahrungsmenge nótig.

. Gegeniiber Streicheln und Locken wie Erschrecken ist der Hund ohne GroB
hirn vollig apathisch. Er bleibt ohne jeden Ausdruck der Freude, er scheint tief 
blbdsinnig. Es fehlen alle AuBerungen, „aus welchen wir aufVerstand, Gedachtnis, 
Uberlegung und Intelligenz des Tieres schlieBen", z. B. Erkennen von Personen, 
methodisches Ablecken seines Kbrpers, Benutzen der Vorderpfoten zum Festhalten 
der Nahrung. Vielmehr straubt sich das Tier stets heftig, wenn man es aus dem 
Kafig nimmt, um es zu fiittern. Doch spricht ihm Goltz nach beziiglichen Aus- 
drucksbewegungen Empfindungen wie Hunger, Durst, Befriedigung nach der Fiitte- 
rung, TJnlust, Arger zu; sonst konne man das Tier jedoch ais tief blodsinnig, ohne 
jedes Vermogen, Erfahrungen zu erwerben und methodisch zu handeln, kurz ais 
eine komplizierte Reflexmaschine betrachten.
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Die Ausbildung der Ortsbewegungen war nach. der letzten Operation eine sehr 

rasche, in den anderen Erseheinungen war der Fortschritt his zum stationaren 
Optimum ein allmahlicher. Nach ausgedehnter doppelseitiger Lasion mittels Weg- 
spiilens hatte Goltz bereits friiher ') Wiederkehr von Beweglichkeit und Kraft, 
ehenso der Geruchs- und Gehorsreaktionen erhalten, doch blieben die Bewegungen 
beeintrachtigt (Ausgleiten, Unbeholfenheit) und die Hautempflndlichkeit gestbrt, ein 
Sehyermógen kaum nachweisbar. In weiteren Versuchen fand er „keinen Sinn 
yollig verloren“.

Goltz yermutet, daB bei intakten Sehhiigeln wohl noch hóhere 
Leistungen zu erwarten gewesen waren. Solange die Thalami intakt sind, 
bestehen bei groBhirnlosen Hunden (und Vógeln) die Affektreaktionen an 
Stimme und Mimik noch fort. — Gewisse Veranderungen der Motilitat cere- 
bralen Ursprungs (z. B. Verstarkung der Krampfe auf der Gegenseite nach 
einseitiger Exstirpation der Estremitatenregion bei einem choreatischen 
Hunde) dauern nach, wenn auch das Gehirn abgetragen ist (Tissot und 
Contejean2); dieses bereits von R. Dubois3) an der Ente beobachtete Ver- 
halten weist auf eine dauernde Veranderung des Riickenmarks hin.

’) Pfliigers Arch. (2), 14, 412, 1876; ebenda (4), 26, 1, 1881; vgl. auch
Luciani und Seppilli, Die Funktionslokalisation auf der Grofihirnrinde. tlbers.
Leipzig 1886. — 2) Compt. rend. de la soc. de biol. 1895, p. 522. — 3) Ebenda 
1886. — 4) Compt. rend. de 1’acad. fr. 132, 641 und 133, 116, 1901. — 5) D. Z. 
f. N. H. K. 24, 209, 1903; vgl. Grawitz, Deutsch. med. Wochenschr. 1891,
S. 146. — ’) Ubersicht der bisherigen Ergebnisse bei Steiner, Die Funktionen 
des Zentralnervensystems. III. Wirbellose, Braunschweig 1898, S. 4 bis 33; vgl. auch 
J. Loeb, Einleitung in die yergleichende Gehirnphysiologie. Leipzig 1899; speziell:
B. Friedlander, Pfliigers Arch. 58, 168, 1894 (Regenwurm); M. Pompilian, 
Compt. rend. de la soc. de biol. 1899, p. 574 (Blutegel); A. Bethe, Pfliigers Arch. 
68, 449, 1897 (Arthropoden); Dubois, Compt. rend. de la soc. de biol. 1885; p. 642.

Auch der Ochsen mit sogenannt yersteinertem, d. h. durch eine Knochen- 
geschwulst zerstórtem GroBhirn sei gedacht; sie fraBen spontan Gras, manche 
davon waren aufiallend mager (Roth).

An menschlichen MiBbildungen ohne GroBhirn wurden wiederholt 
koordinierte Bewegungen auf Haut- und Temperaturreize festgestellt. Speziell 
beschrieben' solche Vaschide und Vurpas4) an einem Anencephalus von 
2,6 kg ohne GroBhirn und Kleinhirn, welcher auch zu saugen, zu schlucken 
und Harn zu entleeren yermochte. Die Herzaktion war beschleunigt, die 
Atmung sehr yerlangsamt (9), die Eigenwarme auf 28° C herabgesetzt. 
Einen ganz analogen Befund bot ein hemicephalischer Neugeborener dar, 
welchen M. Sternberg u. Latzko 5) wahrend seiner drei Lebenstage beob- 
achteten. Obwohl die Medulla nur bis zum Locus caeruleus entwickelt und 
von den zentralen Hirnteilen sowie yom Kleinhirn nur Rudimente yorhanden 
waren, yermochte das Kind kraftig zu schreien, reagierte auf Einfiihrung des 
Fingers in den Mund mit Saugbewegungen, sowie auf Geschmacksreize. Der 
Saugakt, die Beruhigung des Schreiens durch Saugen, Unlustreaktionen und 
mimische Reflexe, ebenso die Greifbewegungen der Hande yollzogen sich in 
normaler Weise. Die Rektaltemperatur betrug 34,8° C.

Bezuglich des Verhaltens der Wirbellosen 6) nach Verlust des Gehirns sei 
hier nur an folgendes erinnert. Bei' den Crustaceen, nicht so bei den Insekten, 
Myriopoden und Wurmern (exkl. Distomeen), yernichtet Entfernung des Dorsal- 
oder Gehirnganglions die Lokomotion ohne Lahmung. Die Cephalopoden yollziehen
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nach dieser Operation nicht mehr spontan Ortsveranderung oder Nahrungsauf- 
nahme.

Andererseits zeigt das abgetrennte GroBhirn von Kaltbliitern (einschlieBHch 
Hirnstamm) durch langere Zeit noch komplizierte Reaktionen auf Reizung. 
A. J. Carlson1) deutet das Offnen des Rachens und Vorstrecken der Zunge am 
'Schlangenkopfe — auf Beriihrung oder optische Reizung — geradezu ais Rinden- 
funktion.

’) Pfliigers Arch. 101, 23, spez. 47, 1904. Vgl. auch F. Goltz, Der Hund 
mit verkiirztem Riickenmark, ebenda 63, 362, 1896. — 2) D. Axenfeld (Anomalien 
auf sexuellem Gebiet bei Hiihnern nachVerlust einer Hemisphare), VI. Int. Physiol. 
KongreB. Briissel 1904. R. Boyce, Philos. Trans. 1895, B., p. 321. Brown-Sóquard, 
Arch. de phys. 1879, p. 199. Contejean, Compt. rend. de la soc. de biol. 1893, 
p. 1014; vgl. auch Vitzou, Arch. de phys. 5, 688, 1893. Gallerani, Arch. ital. 
de biol. 12, 35, 1889 und 478, 1892. Goltz, Pfliigers Arch. 13 (1), 1; 20 (3),
1; 26 (4), 1; 28, 579; 42 (6), 419; 76, 76, 1899; Anat. Unters. von Langley 
und Griinbaum, Journ. of Phys. 11, 603, 1890; vgl. auch Vitzou, Arch. de 
phys. 5 (1893). Gudden, Zeitschr. f. Psychiat. 42 (1885). McKendrick, Recent 
researches on the nervous system. Edinburgh 1874. Kato, Das GroBhirn des 
Frosches, D. J. Berlin 1886. A. v. Koranyi und J. Loeb, Pfliigers Arch. 47, 423, 
1891. J. Loeb, ebenda 39, 265, 1886. Merzbacher, ebenda 96, 572, 1903. 
Moeli, Virchows Arch. 76, 475, 1879. Miinzer und Wiener, Prag. med. Wochen- 
sehrift 1895 und Monatsschr. f. Psychiat. 3, 379. Schópiloff, Móm. de la soc. 
de phys. et d’hist. nat. de Geneve 1895, 32 und 1. c. Stefani, Arch. per le sc. 
med. 14, 243 u. Arch. ital. de biol. 17, 350, 1890; Physiolog. Kongr. 1889 — 
Zentralbl., S. 323. Steiner, Lussana u. Lemoigne, Schrader, Renzi, 
Kramsztuck, Stefani, H. Munk, R. Dubois 1. c.

B. Erseheinungen nach Verlust einer Hemisphare.

Der Verlust einer Hemisphare fiihrt zwar anfangs erhebliche Ausfalls- 
erscheinungen, speziell beziiglich der Motilitat herbei, nach langerer Zeit 
werden dieselben jedoch auffallend gering, zumal bei den niederen Wirbel- 
tieren * 2).

Bei Knochenfischen bleiben nach jener Operation die Bewegungen 
ungestórt, erst nach einseitiger Entfernung des Mittelhirns (inklusive der 
hinteren zwei Drittel seiner Basis) schwimmt der Fisch oft auf dem Rucken 
und macht, im Bogen gekriimmt, nach der unverletzten Seite hin Kreis- 
bewegungen, nicht Rollbewegungen. Die Pleuronectiden (sc. die sinistrale 
Form) beschreiben daher, wenn links operiert, einen Kreis mit ihrer Blind- 
seite. Die Knorpelfische zeigen ein ganz analoges Verhalten: nach ein
seitiger Abtragung von Yorder- und Zwischenhirn Kreisbewegung nach der 
gesunden Seite (durch etwa 24 Stunden — Steiner). Wird ein solcher Hai 
nach lOstiindiger Zwangsbewegung gekópft, so setzt das Ruckenmarkstier 
dieselbe Kreisbewegung fort; dasselbe beobachtete R. Dubois bei Kafern. 
Langere Zeit nach der Operation ist ein Unterschied zwischen den operierten 
und normalen Tieren nicht mehr zu bemerken.

Auch beim Frosch kann die Restitution bis zu diesem Grade fort- 
schreiten (Steiner, Kato). Unmittelbar hat die einseitige Abtragung von 
Vorder-, Zwischen- und Mittelhirn oder nur der Basis der Zweihiigel bzw. 
des Mittelhirns zwangmahige Kreis- oder Manegebewegungen nach der ge
sunden Seite hin zur Folgę — spontan eintretend wie reflektorisch auslósbar 
(Kramsztuck) —, ferner Zwangshaltung des Kopfes (Senkung und Drehung 
nach der Gegenseite). Das Tier vermag normale Schwimmbewegungen aus- 
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zufiihren, beschreibt jedoch dabei einen Kreis nach der gesunden Seite. Ist 
der Frosch endlich zur Ruhe gekommen, so kehren auf Reizung die Ab- 
weichungen wieder; die Reflexerregbarkeit auf der Gegenseite ist gesteigert 
(Wundt, Langendorff). Nach einseitiger Verletzung des Zwischenhirns 
tritt yorubergehend Uhrzeigerbewegung um das Beckenende ein, und zwar 
nach der gesunden Seite hin. Die Kreisbewegung kann nur nach Monaten 
definitiy verschwinden (Schepiloff). — Die Eidechse yerhalt sich nach 
einseitiger Abtragung des GroBhirns ruhig, wenn man die Hand von der 
Gegenseite her nahert, entflieht aber bei Annaherung von der operierten Seite. 
Nach Verlust auch der einen Zwischenhirnhalfte besteht yoriibergehend 
Kreisbewegung nach der gesunden Seite; die Bewegung ist anhaltend, wenn 
auch die Halfte des Mittelhirns weggenommen wurde (Steiner).

Ebenso wie Tauben (Lussana und Lemoigne, Mc Kendrick) und 
Fledermause (Merzbacher) bringen Kaninchen (Miinzer undWiener) 
eine fast normale Gesamtleistung seitens der einen erhaltenen Hemisphare 
auf. — Vógel erweisen sich nach Yerlust einer Hemisphare auf dem kontra- 
lateralen Auge zunachst blind, gewinnen spater aber daselbst wieder Seh- 
yermógen, zumal wenn ihnen nachtraglich das Auge der gleichen Seite 
genommen wird (Renzi, Lussana und Lemoigne, Stefani, Gallerani, 
Schrader, H. Munk gegen Flourens und Mc Kendrick1). — Auch 
Katzen (Brown-Seąuard, Boyce) zeigen nur geringe bleibende Defekte, 
speziell leichte kontralaterale Bewegungsstorung, zudem weichen sie bei der 
Vorwartsbewegung nach der gesunden Seite ab; bei neugeborenen Katzen 
wie Kaninchen bleibt die Esstirpation einer Hemisphare ohne merkliche 
Symptome (Gudden).

1) Analog ist das Verhalten nach einseitiger Lasion in der Occipitalregion 
(Moeli).

An Hunden hat Goltz nach ausgedehnten Zerstórungen bzw. nach 
yólliger Exstirpation der Hemisphare (kleiner Teil des Gyr. fornicatus, des 
Lob. pyriformis und hippocampi, die Subst. perforata erhalten), des Streifen- 
hiigels und des anterolateralen Teiles des Sehhugels linkerseits folgendes 
beobachtet. Die unmittelbar nach der Operation bestehende Reitbahn- 
bewegung nach der operierten Seite (vgl. A. v. Koranyi und J. Loeb), 
ebenso die kontralaterale Herabsetzung des Drucksinnes und Stórung des 
Muskelsinnes (Falschaufsetzen der Pfoten, Nachschleppen des Hinterbeines), 
sowie die Sehstórung auf dem gekreuzten Auge (Goltz, J. Loeb) gehen 
allmahlich zuriick, so dafi nur eine geringe Kraftverminderung (auch bei 
kunstlicher Nervenreizung, Boyce) und eine gewisse Abstumpfung der 
Empfindlichkeit von Haut und Auge bestehen bleibt. Der einseitig hemi- 
spharenlose Hund yon Goltz lief, sprang und bellte wie ein normaler. Er 
reichte zwar nicht mehr die rechte Vorderpfote, doch vermochte er mit der- 
selben Fleisch, welches mit Kies yerdeckt war, auszugraben und sie, wenn 
auch nicht sehr geschickt, zum Festhalten eines Knochens zu verwenden. 
Auf Driicken der Pfote bellte er und biJB geschickt nach dem Angreifer.

Nicht so weit ging die Restitution an einem der rechten Hemisphare beraubten 
Hunde, den Contejean beobachtete. Die linken Extremitaten zeigten zwar nur 
unbedeutende Schwache, beim Laufen trat bald Rechtsdrehung ein. Doch fehlte 
die Kalteempfindlichkeit linkerseits dauernd, die Schmerzempfindlichkeit daselbst
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war herabgesetzt; das linkę Auge und das linkę Ohr blieben reaktionslos (ebenso 
Vitzou). -— Ein Affe, dem die linkę Hemisphare zum gróBten Teile fehlte (nur 
der Hinterhauptslappen war erhalten), wurde von Goltz durch 11 Jahre beob- 
achtet. Die Lahmung der rechten Kórperseite ging sehr erheblich zuriick , doch 
blieben die feineren Bewegungen dauernd geschadigt, wenn auch das Tier wieder 
lernte, die rechte Vorderpfote zum GruB zu reichen und damit Zuckerstiickchen zu 
nehmen, die es aber nur ausnahmsweise und miihsam zum Munde fiihrte. Die 
Beaktion auf Tast- und Druckreize blieb rechterseits herabgesetzt, fehlte aber 
nicht; Muskelsinn und Gesichtssinn zeigten nur eine yoriibergehende Storung.

Unter den Wirbellosen zeigen die Crustaceen, Insekten und Myriopoden im 
Gegensatze zu den Anneliden nach halbseitiger Abtragung des Dorsalganglions oder 
der davon abgehenden dorsoyentralen Kommissur dieselbe zwangsweise Kreis- 
bewegung nach der gesunden Seite wie die Eische und Frosche nach einseitiger 
Abtragung des Mittelhirns (Dubois, Steiner).

C. Allgemeine Sehlufśfolgerungen.

Die yorstehende Ubersicht des reichen Tatsachenmaterials gibt keine 
so einfache Autwort, wie man gemaB der alteren Anschauungsweise erwarten 
wurde. Hatte doch Flourens die Hemispharen, bzw. die Rinde des GroB
hirns ais das alleinige Organ des bewuBten Empfindens und Wollens, der 
Spontaneitat in der Tierwelt bezeichnet — nachVerlust des GroBhirns sollten 
nur maschinenartige Reflese die sonstige schlafahnliche Ruhe des Tieres 
unterbrechen. Bei fortschreitender Abtragung sollten zunachst allmahlich 
wachsende Defekte eintreten, doch so, daB der GroBhirnrest nach einiger Zeit 
wieder die Gesamtleistung aufbringt.

Fiir den Menschen ist allerdings der Beweis nicht erbracht, daB er auch 
ohne Mitwirkung der GroBhirnrinde Empfindungen zu erhalten und willkiir- 
liche Bewegungen auszufiihren yermochte. Andererseits muB aber der 
AnalogieschluB auf solche Qualitaten beim Tier iiberhaupt, speziell auf dereń 
Alteration unter pathologischen Bedingungen ais sehr unsicher bezeichnet 
werden. Das objektiye Verhalten der groBhirnlosen Tiere im sogenannten 
Restitutionsstadium und der Vergleichsindividuen mit intaktem GroBhirn 
stimmt, besonders bei den niederen Wirbeltieren, in yieler Hinsicht derart 
iiberein, daB wir wohl nicht berechtigt sind, zumal bei den letzteren, hier 
BewuBtsein und Spontaneitat, dort absolutes Fehlen solcher Qualitaten und 
Degradierung zur „Reflexmaschine“ anzunehmenx). Wir werden demnach 

l) Wahrend Monakow (Gehirnpathologie, 2. Aufl., Wien 1904) geneigt ist, 
selbst dem Mittelhirn, speziell den Lobi optici, einen Rest bewuBter Empflndung 
zuzuschreiben, spricht Sich Hitzig (G. A. II., S. 111 bis 154, 596 bis 608 und 
Der Schwindel, Nothnagels Handbuch 12, 2. Wien 1898) gegen die Annahme eines 
extracortikalen BewuBtseins bei Mensch und Tier aus, soweit ein BewuBtsein bei 
den Tieren iiberhaupt existiert. Er betrachtet die Bindę allerdings ais das Organ 
der Vorstellungstatigkeit im engeren Sinne, des Erkennens, Verstehens, Erinnerns. 
Dieselbe apperzipiere und assoziiere die unbewuBten Empfindungen und Vor- 
stellungen niederer Ordnung, welche das Kleinhirn im Verein mit den ihm bei- 
geordneten subcortikalen Ganglien auf Sinnesreize hin bilden, eyentuell fiir Ant- 
wortbewegungen yerwerten und ais ein Ganzes, ais Vorprodukt der bewuBten 
Empfindungen und Vorstellungen der GroBhirnrinde iibermitteln. Nach H. Munk 
(G. M., speziell 15 , 280 ff.) finden hingegen, wenigstens beim Saugetier, auch 
die ersten Sinnesempfindungen und - wahrnehmungen, speziell „der Anfang alles 
Sehens", erst in der GroBhirnrinde statt. Wahrend H. Munk cortikale Sinnes- 
oder Gefiihlsspharen unterscheidet und sogar die gesamte GroBhirnrinde in solche
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aus den erheblichen, zu Anfang bestehenden, ja nicht selten bis zum Tode 
anhaltenden Ausfallserscheinungen keineswegs den Schlufi ziehen, dafi die 
subcortikalen Ganglien uberhaupt und iiberall zu keinen den Rinden- 
funktionen vergleichbaren Leistungen befahigt sind. Noch wird uns die 
erwiesene Móglichkeit einer erheblichen „Restitution", einer geradezu 
erstaunlichen Leistung der isolierten subcortikalen Gebilde, wenigstens in ge- 
wissen Fallen, zu der Folgerung fiihren, daB die letzteren schon im normalen 
Zusammenhange dieselbe Tatigkeit in gleichem Mafie ausuben, und dafi somit 
die Rinde an Bedeutung mehr oder weniger zuriicktritt.

Ais die wahrscheinlichste Vorstellung ergibt sich vielmehr die Idee einer 
subsidiaren Automatie der tieferen neryósen Zentren. Unter nor
malen Verhaltnissen erscheint ihre Eigentatigkeit sozusagen ubertónt von 
der hbher entwickelten sensorisch - exogenen wie motorisch-endogenen Funk
tion der Rinde, auf sich selbst angewiesen vermógen jedoch die subcortikalen 
Ganglien eine betrachtliche Selbstandigkeit aufzubringen, zumal bei den 
tiefer stehenden Wirbeltieren. Solche „Isolierungsveranderungen“ des Hirn- 
stammes, ahnlich jenen des Ruckenmarks * *),  kommen augenscheinlich weniger 
zustande, wenn eine nur beschrankte Ausschaltung in der Hirnrinde gesetzt 
wurde, ais wenn das Tier einen sehr grofien Teil seines Grofihirns eingebiifit 
bat. Darauf weist beispielsweise hin die yóllige und dauernde Rindenblind- 
heit des Hundes nach occipitaler Verletzung im Gegensatze zu dem aller- 
dings unvollkommenen Reagieren des grofihirnlosen Tieres auf optische Ein- 
driicke. Gerade bei dem letzteren kónnen auch die Gemeinschaftsbewegungen 
und Gemeinreflexe eine hohe Ausbildung erfahren und die zugleich mit der 
Rinde definitiy verlorenen Sonderbewegungen und Rindenreflexe der Glied- 
mafien zum Teil ersetzen (H. Munk). Zur Illustration einer solchen Ab- 
stufung der Automatie in einer Kette reizbarer Gebilde sei erinnert an das

aufteilt, erkennt Hitzig nur Vorstellungs- oder BewuBtseinsspharen an. Eine weit- 
gehende Selbstandigkeit der subcortikalen Ganglien vertreten speziell Luciani, 
welcher dieselben mit Rindeneinstiilpungen vergleicht, Seppilli, Bianehi und 
Tonnini. — Goltz, dessen beriihmte Versuche vor allem erweisen, dafi auch das 
groBhirnlose Saugetier Sinneseindriicke erhalt und zu geordneten, zweckmaBigen 
Bewegungen zu verwerten vermag, erklarte das GroBhirn im wesentlichen ais ein 
Hemmungsorgan, mit dessen Verlust alle AuBerungen von Verstand, Gedachtnis, 
tiberlegung und Intelligenz wegfallen (5. Abh., S. 477, 500; 6. Abh.). In analoger 
Weise spricht sich J. Loeb aus (Pfliigers Arch. 34, 301, 1884; 36, 346, 1885 und 
Einleitung in die yergleichende Gehirnphysiologie, Leipzig 1899, S. 130); er nimmt 
iibrigens im Zentralnervensystem nur segmentale Ganglien und segmentale Reflexe 
an und bestreitet die Existenz iibergeordneter Zentren. Nur das assoziatiye Ge
dachtnis sei eine ausschlieBliche Eunktion des GroBhirns (vgl. auch Hitzigs Kritik
G. A. H, 8. 127 bis 151).

*) Ein ahnliches sekundares Ansteigen der Gemeinreflexe, wie es im isolierten 
Ruckenmark nach anfanglicher Herabsetzung oder Hemmung eintritt (Goltz,
H. Munk), wird von H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1892, 8. 679) nach Exstirpation 
der GroBhirnrinde angenommen. Die Isolierungsveranderungen sind um so aus- 
gesprochener, je tiefer der Schnitt liegt, je ausgedehnter also die Abtrennung von 
Bindenyerbindungen ist. So ist die Steigerung des Gemeinreflexes auf Zehendruck, 
ebenso der Kratzreflex nach alleiniger Exstirpation der Extremitatenregion nur 
undeutlich, der rhythmische Reflex des sogenannten Taktschlagens (G 
berg) tritt uberhaupt erst nach Abtragung des ganzen GroBhirn 
sammenhang mit der GroBhirnrinde erhalt demnach die subcortikaleii Jteflesfcei 
in ihrer normalen Erregbarkeit.

tntren
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Verhaltnis, in welchem die einzelnen Herzabschnitte zueinander stehen: vor- 
laufiger, mitunter dauernder Stillstand nach Wegfall des dominierenden 
Sinus, spatere Wiederkehr der Tatigkeit im langsameren, subsidiaren Eigen- 
rhythmus der Atrioventrikularpartie usw. ').

Drittes Kapitel.

Die funktionelle Gliederung der Hirnrinde.
A. Historisches l 2).

l) In analoger Weise zwingt im Nervensystem der Medusen das am raschesten 
tatige Element die iibrigen, in seiner Periode tatig zu sein. (J. Loeb, Einleitung, 
Kap. II; vgl. auch Hitzig, G. A. I, S. 245; Goltz, Pfliigers Arch. 51, 606, 1892; 
Bethe, AUgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. Leipzig 1903.) —
2) E. Hitzig, Huglings Jackson und die motorischen Rindenzentra. (Fur die 
neuere Geschichte.) Berlin 1901. C. Neuburger, Die hist. Entwickelung der 
experimentellen Gehirn- und Ruckenmarksphysiologie vor Flourens. Stuttgart 
1897. Puschmann-Neuburger-Pagel, Handb. d. Geschichte d. Medizin 1, 2. 
Jena 1902, 1904. J. Soury, Le systeme nervaux central. Paris 1899, 2 Bde. und 
Diet, de phys. T. II, p. 547—976. Paris 1897 (fur die obenstehende Ubersicht 
hauptsachlich benutzt).

Die uralte Auffassung der Gefiihls- und der Verstandestatigkeit ais Funktion 
eines bestimmten Organes, ais „lokalisiert", bildete den Ausgangspunkt fur die Er- 
forschung der Lebensarbeit des Gehirns. Schon bei Alkmaon (580 v. Chr.) 
begegnen wir der Vorstellung von Nervenleitung, der Scheidung von Sensibilitat 
und Intelligenz — einem Versuche, dem Empedokles (492 bis 432 v. Chr.), der 
Vater der Lichtemissionstheorie des Sehens, entgegentritt. Anaxagoras (500 bis 
428 v. Chr.) definiert jede Empflndung ais Alteration des Subjekts. Bei dem 
„Atomisten" Demokrit (460 bis 370 v. Chr.) erscheinen Gehirn, Herz und Leber 
ais Organe der mobilen Psyche fur die Funktionen des Denkens, Fiihlens und 
Strebens; die verschiedenen Sinnesąualitaten bezeichnet er ais blofie Varianten des 
Tastsinns, die exogenen Bilder oder Reize ais nur durch korrespondente, „adaquate“ 
Sinnesorgane perzeptibel. Hippokrates (460 bis 377 v. Chr.) und seine Schiiler 
leiteten bereits nervose und geistige Stórungen von Lasionen des Gehirns her, 
z. B. Hemiplegie von einer Verletzung auf der Gegenseite (ebenso spater Galenus, 
Aretaios und Cassius Felix [97 n. Chr.] unter Zuriickfuhrung auf eine Kreuzung 
der Nerven); das Gehirn erschien der Hippokratischen Schule ais das alleinige 
Organ des Intellekts. Demgegeniiber bezeichnete Aristoteles (384 bis 322 v. Chr.) 
das Herz ais warmes Prinzip und Zentralorgan der Psyche (Sensorium commune), 
das Gehirn ais ausgleichendes kaltes Prinzip ohne Beziehung zu den Sinnesorganen. 
Doch schon der Alexandriner Erasistratos (etwa 300 v. Chr.) vindiziert dem Gehirn 
wieder seine zentrale Stellung, unter Bewertung der Windungen fur den Intellekt.

Eine vollige Reform brachte Galenus (131 bis 203 n. Chr.) ais Tieranatom 
und Experimentator am Ruckenmark sowie an den peripheren Nerven, aber auch 
ais klinischer Beobachter selbst psychiatrischer Falle. Bei ihm, noch deutlicher bei 
Poseidonius, flndet sich die Lehre einer funktionellen Dreiteilung des Gehirns 
bzw. seiner Ventrikel in der Weise, dafi die Imaginatio, d. h. Vorstellung und 
Phantasie vorn, in der Mitte der Verstand, hinten das Gedachtnis (nach Hero- 
philus daselbst Hauptsitz der Empfindung, nach Augustinus der Bewegung) 
lokalisiert sei. Eine detaillierte Ausbildung fand diese Theorie bei Ayicenna. 
Galens Lehren beherrschten das ganze Mittelalter. Die zum Teil hoch entwickelte 
Hirnchirurgie dieses Zeitalters lieferte manche bedeutsame Beobachtung (Lan- 
francus, Wilhelm von Salicet).

Im Gegensatz zu den groBen Fortschritten, welche die Nervenanatomie im 
16. Jahrhundert, besonders durch Wills, machte, herrschten auf dem Gebiete der 
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Physiologie yielfach vage Spekulationen, so iiber das Sensorium eommune. Des- 
cartes (1596 bis 1650) schuf zwar den Begriff der Reflexąktion und forderte eine 
physiologische Grundlage der „rein subjektiven“ Empfindungen.

Der Gedanke, daB das GroBhirn, speziell die GroBhirnrinde, aus verschieden- 
wertigen Teilen zusammengesetzt sei und ais ein hoch differenzierter Organkomplex 
eine funktionelle Gliederung oder Felderung aufweise, wurde wohl zuerst von Gall 
und Spurzheim klar erfaBt. Die alte Lehre einer Lokalisation der verschiedenen 
psychischen Vermógen in den einzelnen Hirnventrikeln fand in Sommering den 
letzten Vertreter. Allerdings hat Gall jene fiihrende Idee gleich in ein phreno- 
logisches System gezwangt, demzufolge die Seelenyermogen, wie sie die damalige 
Psychologie ziemlich willkurlich unterschied, ortlich getrennt und auf der kon- 
vexen Oberflache des Gehirns lokalisiert seien. Diese lokalen Verschiedenheiten 
des Hirnbaues sollten indiyiduell stark yariieren und sich durch parallele Abande- 
rungen des Schadeldach.es verraten. — Diesen nur sehr mangelhaft begriindeten 
Annahmen gegenuber folgerten die Begriinder der Experimentalphysiologie des 
Nervensystems, Flourens und Magendie, ebenso Longet, Matteucci, Budge, 
Schiff aus Tieryersuchen, daB das GroBhirn zwar der Sitz des ‘Willens und der 
Wahrnehmung, jedocb in seinen Teilen gleichwertig sei, da Verletzungen je nach 
ihrer Ausdehnung die Gehirnfunktionen im allgemeinen beeintrachtigten, ohne 
lokale Ausfallserscheinungen erkennen zu lassen. Speziell wurde auch der Paral- 
lelismus zwischen Hirnentwickelung und Intelligenzhóhe in der Tierreihe betont. 
Das GroBhirn, zumal seine Rinde, galt ais unerregbar fiir die verschiedensten kiinst- 
lichen Reize.

Nach dieser Negation brachte die klinische Beobachtung am Menschen den 
ersten Fortschritt. Zunachst fand Br o ca, daB der dauernde Verlust der artiku- 
lierten Sprache oder der Sprechbewegung bei Schlaganfallen yerkniipft ist mit einer 
Lasion des hinteren Teiles der dritten Stirnwindung linkerseits. Br o ca selbst be- 
zeichnete es ais sehr wahrscheinlich, wenn nicht ais sicher, daB jede Hirnwindung 
in Beziehung stehe zu besonderen psychischen Funktionen (1863). Schon yorher 
hatte Gall den Sprachsinn in den Stirnlappen yerlegt und Bouillaud (seit 1825) 
die untere Flachę und den yorderen Pol beider Stirnlappen ais Sitz der artikulierten 
Sprache yermutet, wahrend M. Dax (1836) und sein Sohn G. Dax fiir eine Lo
kalisation linkerseits eingetreten waren, da nur rechtsseitige Extremitatenlahmung 
mit Aphasie einhergehe und der Herd sich dabei links finde.

Der grundlegenden' Beobachtung Brocas folgte die Analyse jener Epilepsie- 
form, welche nach ihrem Entdecker Huglings Jackson benannt wird. Dieser 
sowie Bastian folgerten aus dem geordnetenFortschreiten der Krampfe, beispiels- 
weise yom Bein auf den Arm, dann auf das Gesicht, ais das Wahrscheinlichste, 
daB es sich handle um eine fortschreitende Reizung einzelner Rindenpartien von 
yerschiedener funkioneller Zugehorigkeit und in entsprechender Anordnung.

Der grofite Fortschritt in der Lehre von der Hirnlokalisation kniipft sich aber 
an das Tierexperiment, an die Folgen yon kiinstlicher Reizung sowie von Zerstórung 
einzelner Lappen oder ganz beschrankter Stellen, speziell an die klassischen Ent- 
deckungen yon Hitzig und Fritsch (seit 1870). Die menschliche Pathologie 
hat allerdings sehr wesentliche Erganzungen zu den Ergebnissen der Tieryersuche 
hinzugefiigt und die speziellen Lokalisationsyerhaltnisse fiir den Menschen auf- 
gedeckt. Die Entwickelungsgeschichte und die pathologische Anatomie bzw. das 
Studium der sekundaren Veranderungen yon Fasern und Zellen laBt uns die ein
zelnen Bahnen erkennen, welche in den yerschiedenen Hirnregionen entspringen 
oder endigen. Dank den genannten Forschungszweigen haben wir zunachst eine 
relatiy weitgehende Kenntnis von der motorischen und der sensibel - sensorischen 
Lokalisation gewonnen, iiber die das Nachstehende im Detail berichten soli.

Eine wesentliche Anderung der bisherigen Vorstellungen yom Hirnbau und 
yon der Rindenlokalisation bedeutet endlich Flechsigs Lehre (seit 1894) von der 
tektonischen Dualitat der Hirnrinde, yon dereń Gliederung in Stabkranzgebiete oder 
Projektionsfelder, speziell Sinnesspharen, und in Binnenfelder oder Assoziations- 
zentren — eine Lehre, welche sich wesentlich auf das Studium der Markscheiden- 
entwickelung oder Myelogenesis an den Neryenfasern stiitzt.

Schadeldach.es
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B. Resultate der kiinstlichen Reizung der Grof3hirn.oberfl.ache.

1. Allgemeines iiber die Reizbarkeit des GroBhirns, 
speziell des Hundes.

Die alteren Experimentatoren, wie Longet, Magendie, Flourens, 
Matteucci, van Deen, L. Weber, Budge und Schiff, hatten die 
Hemispharen des GroBhirns, von denen sie ausschlieBlich oder wenigstens 
hauptsachlich die hintere Halfte untersuchten, ais unerregbar befunden fur 
mechanische, chemische, thermische und elektrische Reize: von keinem der 
Genannten war eine Wirkung auf die Skelettmuskulatur beobachtet worden. 
Erst Hitzig, in Gemeinschaft mit F r i t s c h, hat die angefiihrte Lehre ge- 
stiirzt und erwiesen, daB die elektrische Reizung bestimmter Regionen des 
GroBhirns ganz bestimmte Bewegungen auszuldsen yermag. Mit diesem 
Fundę und den alsbald angeschlossenen Exstirpationsversuchen war die im 
wesentlichen heute noch unverriickte experimentelle Grundlage fur die neuere 
Lokalisationslehre geschaffen. Den AnstoB dazu, die anscheinend im nega- 
tiyen Sinne entschiedene Frage neuerdings in Angriff zu nehmen, bildete fur 
Hitzig folgende Beobachtung: Durchleitung eines konstanten Stromes durch 
das Hinterhaupt yeranlaBt beim Menschen Augenbewegungen. Hitzigs an- 
fangliche Deutung dieser Erscheinung ais Effekt einer GroBhirnreizung —■ 
statt einer solchen des Labyrinths — war ein geradezu glucklich zu nennender 
Irrtum. Schon ein Vorversuch am Kaninchenhirn ergab nun ein positiyes 
Resultat. — Die Methode der Auslósung yon Erregungsyorgangen sowie von 
Hemmungserscheinungen durch kunstliche Reize, speziell durch elektrische 
Strome, wurde rasch zu einem Gemeingut der Experimentatoren. Sie hat 
zwar bei unkritischer Anwendung zu mancherlei Irrtumern gefiihrt; richtig 
gehandhabt, gestattet sie jedoch eine auBerst genaue Lokalisation spezifischer 
Reizstellen oder „Zentren “ im allgemeinen Sinne fur Erregung wie Hemmung 
der Skelettmuskulatur, sowie fur gewisse Bewegungsvorgange in der yege- 
tativen Sphare. Hinsichtlich der Lokalisation der Motilitat ubertrifft die 
bezeichnete Forschungsrichtung an Prazision weitaus das Studium der Aus
fallserscheinungen , wie sie bei kiinstlicher oder krankhafter ortlicher Lasion 
des Gehirns zu beobachten sind. Die letzteren geben allerdings hinwiederum 
die unerlafiliche Kontrolle fur die durch Reizung erhaltenen Lokalisation s- 
daten ab. Uber die Lokalisation der Sensibilitat hingegen liefert die Reiz- 
methode im Gegensatz zur Lasionsmethode nur indirekt und andeutungsweise 
Auskunft. Nicht zum wenigsten aus diesem Grunde seien die Ergebnisse 
der beiden Verfahren zunachst gesondert vor gefiihrt und dann erst zu einem 
Gesamtbilde yereinigt.

GemaB den grundlegenden Beobachtungen, welche Hitzig 1870 bis 1874, 
anfangs in Gemeinschaft mit Fritsch, anstellte, erweist sich an der Kon- 
vexitat des Hundehirns — bei fehlerfreier Untersuchung mit dem galyani- 
schen sowie mit dem faradischen Strome, speziell bei Verwendung von schwellen- 
nahen Reizstarken — nur etwa die yordere Halfte ais wirksam auf 
die Skelettmuskulatur, und zwar noch mit Ausnahme des yordersten 
Anteiles, des Stirnlappens im engeren Sinne (yor dem yorderen Astę der 
Fissura Sylwii, der Fiss. supraorłńtalis gelegen). Bei minimaler Intensitat 
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reagieren nur einzelne relativ kleine (bis zu StecknadelkopfgrbBe herab) und 
weit voneinander getrennte Stellen (Foci) — die auf Multiplikator oder Frosch- 
schenkel wirksamen Stromzweige beschranken sich dabei auf ein Gebiet von 
etwa 3 mm Durchmesser (Weliky und Schepowalow); bei unipolarer fara- 
discher Reizung ist die Diffusion der wirksamen Stromzweige geringer ais bei 
bipolarer (Negro, Lambert1). Starkere Reizung eines Focus laCt zu der bei 
schwacher Reizung isoliert erhaltenen primaren Bewegung jene Effekte hinzu- 
treten, welche fur sich von den Nachbarfoci aus zu erhalten sind (sekundare 
Bewegungen). Eine analoge kombinierte Wirkung ergibt starkere Reizung 
zwischen zwei Foci. Die komplizierten Effekte bei starker Reizung sind be- 
greiflicherweise fur eine prazise Lokalisation wenig brauchbar. Die Bedeu- 
tung jener regionalen Abstufung der Erregbarkeit soli spater erbrtert werden.

*) Ein elegantes Reizverfahren am freibeweglichen Tiere mittels Elektroden, 
welche in die Schadeldecke eingesetzt sind, hat J.R. Ewald angegeben (Beri. klin. 
Wochenschr. 1898, Nr. 39; vgl. auch Talbert, Arch. f. Physiol. 1900, S. 195). —
2) In der Anodenregion ist die Erregbarkeit fur den faradischen Priifreiz herab- 
gesetzt, in der Kathodenregion erhoht (Spanbock). —• 3) Vgl. Hitzig, Ges. Abh. 
2, Kap. 3, II. Uber Untersuchungsmethoden. (Die elektrische Untersuchung.)

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. o

An dem langere Zeit bloBliegenden Gehirn zeigt sich die Anodę wirk- 
samer (Hitzig und Fritsch), wahrend bei ganz frischem Zustande in der 
Regel die Kathode pravaliert (Reizschwelle 0,23 bis 0,38 M. A., P. Gerber). 
Der konstantę Strom yeranlalit lang gezogene Zuckungen im Gegensatz zur 
Reizung von einem peripheren motorischen Nerven aus * 2). Faradische Einzel- 
reize erzeugen Einzelzuckungen, periodische Reize (bereits bei Fiihlbarkeit 
auf der Zunge wirksam) Superpositionen und tetanische Bewegungseffekte, 
welche den willkiirlichen Bewegungen sehr ahnlich sind. — Wahrend also 
die galvanische Reizung zur Aufsuchung der Foci dient, lal.it uns die fara- 
dische Reizung die von jenen Stellen auslósbaren kombinierten Bewegungen 
erkennen 3).

Beim Hunde sind die Tetani mitunter schon bei schwacher faradischer 
Reizung, stets aber bei hóherer Reizstarke und langerer Reizdauer von 
klonischen Nachbewegungen, ja weiterhin von typischen epileptischen Anfallen 
gefolgt, die ev. mehrfach wiederkehren. Ebensolches gilt fur die Katze und 
das Meerschweinchen, nicht aber fur das Kaninchen (Albertoni).

Dafi corticale Epilepsie auch durch mechanische Reizung zustande 
kommen kann, lehrt der Nachweis von Knochensplittern, Fremdkórpern und am 
Gehirn festsitzenden Narben in menschlichen Krankheitsfallen von traumatischer 
Epilepsie nach dem Jacksonschen Typus — am beweisendsten ist die Heilung 
nach Entfernung einer solchen Noxe. Die kiinstliche Erzeugung jenes Zustandes 
gelang zuerst Hitzig (G. A. 1, 271, 1874) an Hunden, denen er eine Laśion in 
der erregbaren Zonę beibrachte, so daB sie dann daselbst eine Narbe trugen. — 
Zur corticalen Epilepsie fiihrt. beim Hunde nur Reizung der Hirnrinde, nicht aber 
eine solche des bloBgelegten Marklagers (Er. Franek und Pitres, ebenso Rosen- 
bach — entgegen H. Braun, L. Hermann, Albertoni, Vulpian — nach 
Ziehen sind von tieferen Zentren aus wohl tonische, nicht aber klonische Krampfe 
auszulósen); die Reizung des Markes kann hóchstens durch Vermittelung derRinde 
der anderen Seite bzw. durch Balkenfasern wirksam werden (Bubnoff u. Heiden- 
hain).

Die nachtragliche Exstirpation der gereizten Rindenpartie laBt, wenigstens 
wenn zu Anfang ausgefiihrt, die Anfalle verschwinden (Munk und Novi, 
Pasternatzky, Bubnoff u. Heidenhain — entgegen Fr. Franek u. Pitres, 
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Sam aj a bezuglich der klonischen, nicht der tonischen Krampfe, Albertoni). Die 
Produktion epileptischer Anfalle gelingt nicht blofi von der sogenannten erregbaren 
Region aus („epileptogene Zone“ bei Hund und Katze hinter dem Sulc. cruc,, beim

Grofihirnoberflache des Hundes.
Fig. 1.

Aufienflache.

Bezeichnung der Windungen und Furchen von Fig. 1 u. 2.
(Nach L a n g 1 e y !).

PR. Gyrus prorea.
OR. Gyr. orbitalis.
S. PR. Gyr. subprorea.
OL. Lob. olfactorius.
U. Gyr. uncinatus. '
S G. A. Gyr. sigmoides ant.
S G. P. Gyr. sigmoides post.
COR. Gyr. coronalis.
C. A. Gyr. compositus anterior.
E. SY. A. Gyr. ectosylv. ant.
SY. A. Gyr. sylviacus ant.
S. Sp. Gyr. suprasplenialis.

W indungen:
P. Sp. 
EN. L.
E. L.
S. SY. P. 
E. SY. M. 
E. SY. P. 
SY. P.
C. P.
G.
PR. SP. 
s. c.
SP.

Gyr. postsplenialis.
Gyr. entolateralis.
Gyr. ectolateralis.
Gyr. suprasylv. post.
Gyr. ectosylr. medius.
Gyr. ectosylo. post.
Gyr. sylviacus post.
Gyr. compositus post.
Gyr. genualis.
Gyr. praesplenialis.
Gyr. suuracallosus.
Gyr. splenialis.

pr.
8. or. 
i. or. 
olf.
rh. 
i. olf.
pr. cr. 
cr.
pr. cr. 
cor.
an.
an. mi. 
s. sy. a. 
e. sy. a. 
sy.
rh. p. 
en. I.

Sulc. prorealis.
Sulc. supraorbitalis.
Sulc. infraorbitalis.
Sulc. olfactorius.
Sulc. rhinalis.
Sulc. interolfactorius. 
Sulc. praecruciatus.
Sulc. cruciatus.
Sulc. posteruciatus. 
Sulc. coronalis.
Sulc. ansatus.
Sulc. ansat. minor.
Sulc. suprasylv. ant. 
Sulc. ectosylr. ant.
Sulc. sylriacus.
Sulc. rhinalis post. 
Sulc. entolateralis.

Furchen:
l.
p. I.
e. I.
s. sy.p. 
e. sy.p. 
ro.
gen. 
pr. sp. 
cali.
sp.
s. sp. 
p. sp. 
de.
re. s.

re. i.
rh. p.

Sulc. lateralis.
Sulc. postlateralis.
Sulc. ectolateralis.
Sulc. suprasylv. post.
Sulc. ectosylv. post.
Sulc. rostralis.
Sulc. genualis.
Sulc. praesplenialis.
Sulc. callosus.
Sulc. splenialis.
Sulc. suprasplenialis.
Sulc. postsplenialis.
Sulc. dentatus.
Sulc. recurrens sup.

(— Fiss. calcarina?) 
Sulc. recurrens inf. 
Sulc. rhinalis post.

’) Journ. of Physiol. 4, 248, 1882. Bezuglich der vergleichenden Anatomie 
der TTirnwindnngen sei hingewiesen auf Th. Meynert, Arch. f. Psyehiat. 1877; 
Topinard, Rev. scient. 1891, p. 555; G. E. Smith, Journ. of Anat. 36 , 306, 
1902; Ziehen, Makrosk. und mikroskop. Anatomie des Riiokenmarks und des 
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Kaninchen vermiflt, Albertoni 1876, 1881), sondern auch, wiewohl schwieriger, 
von der iibrigen Hirnrinde aus (Luciani und Tamburini; nach Unverricht 
speziell von der sogenannten Sehsphare aus, Danillo und Sama ja contra). Aber 
auch dann ist jener Effekt wohl durch Yermittelung der Zentralregion bedingt, 
da er bei Erhohung von dereń Erregbarkeit (z. B. durch vorausgeschickte Faradi- 
sierung) leichter eintritt und nach ihrer Exstirpation ausfallt oder sich auf die 
gleichnamige Seite beschrankt (Unrerricht). Die Konvulsionen schreiten bei 
Hund und Affe zunachst entsprechend der Anordnung der Foci in der erregbaren 
Zonę vor, dann erst werden sie allgemein und greifen auf die gleichnamige Seite iiber 
(Hitzig, Ferrier 1873 am Affen, Albertoni, Luciarii, Beeyor und Horsley) 
— schon H. Jackson1) hatte aus der gesetzmaBigen Folgę bei der nach ihm be- 
nannten Form der menschlichen Epilepsie auf eine entsprechende Anordnung der 
Bindenzentren geschlossen. Umschneidung der einzelnen Foci hindert indes das

Gehirns, Jena 1899; Ders., Jen. Denkschr. 3, 1 (Cetaceen); Jen. Zeitsehr. f. Naturw. 
22 (Primaten); Monographie iiber Monotremen und Marsupalier, Jena 1897; Anat. 
Anz. 1890 und Arch. f. Psychiat. 27.

') Vgl. auch Seppilli, Riv. sperim. 1886. J. Christian, Journ. of ment. sc. 
1891, p. 1. Muratów, D. Z. f. N. H. K. 8, 97, 1896. Charrin, Arch. de phys. 
1897. Lapinsky, Pfliigers Arch. 74, 47, 1899 (eingehende Literaturubersicht). 
Phisalix (Meerschweinchen), Compt. rend. soc. biol. 56, 221, 1904. Soury, Arch. 
de Neur. 1891 (kritische Ubersicht). Ziehen, Arch. f. Psych. 13.

Fig. 2.
Innenflache.

Fortschreiten nicht, ebensowenig Durchtrennung des Balkens die Beteiligung der 
anderen Kbrperhalfte (Unverricht). — Die spezielle Form der Muskelkontraktion 
im epileptischen Anfall wurde am Hunde von Fr. Franek und Pitres, sowie 
von Schafer (auch am Kaninchen und AHen), Battelli, Sama ja untersucht. 
Dem einleitenden Klonus folgt eine erste tetanische oder tonische Phase, dieser 
wiederum nach einem gewissen, ev. klonischen Absinken eine zweite, langer dauernde 
tetanische Phase, die mitunter fehlt; an diese schliefit sich meist plotzlich die 
eigentlich klonische Periode mit starken Kontraktionen in langsamem Rhythmus. 
Diese klingen entweder allmahlich ab oder es folgt ein zweiter Anfall. Der Blut- 
druck ist wahrend der ganzen Dauer des Anfalls erhoht, die Pulszahl steigt an- 
fangs, fallt dann wieder, erreicht aber zu Anfang der klonischen Phase nochmals 
weit hohere Werte (Fr. Franek und Pitres). Aufierdem ist Erweiterung der 
Pupille, Steigerung der Speichelsekretion (Albertoni) im Anfalle beobachtet worden. *

2*
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Nach Sam aj as Versuchen (fortschreitende Exstirpation oder Durchschneidung 
im Zentralneryensystem ■— Durchsenden faradischer Strome durch den ganzen Tier- 
kórper) besteht ein Unterschied beziiglich der Lokalisation klonischer und tonischer 
Krampfe. Bereits Z i e h e n und Bechterew hatten ganz allgemein die ersteren 
cortical, die letzteren basal lokalisiert. Der Sitz der klonischen Krampfe yerschiebt 
sich jedoch erst beim Aufsteigen in der Tierreihe vom Riickenmark bis zur Hirnrinde: 
er flndet sich beim Erosch in Riickenmark und Medulla, beim Meerschweinchen 
ausschlieBlich in der letzteren, beim Kaninchen in der Hirnbasis, bei der erwachsenen 
Katze und dem erwachsenen Hunde, beim Affen und Menschen nur in der Hirn
rinde. Die Rinde vom Frosch, sowie von Katze und Hund gleich nach der Geburt, 
gibt keine Konyulsionen. Tonische Krampfe kommen bei den Saugem yon der 
Medulla ausl), beim Menschen aussijhliefilich von der Basis aus zustande.

*) Hie und da ist auch vom abgetrennten Riickenmark des Hundes aus durch 
langdauernde starkę Reizung eine epileptische Nachwirkung zu erhalten (Horsley 
u. Schafer, Journ. of Phys. 7, 103, 1885). — 2) Nur kurz hingewiesen sei hier auf 
die Veranderung der kiinstlichen Reizbarkeit der GroBhirnrinde nach Abtragung 
gewisser nervdser Verbindungen. So bedingt Durchschneidung der hinteren Wurzeln
anfangs Erhohung, dann Verminderung der Erregbarkeit, sowie tonischen, atak- 
tischen Charakter der Reizeffekte (Tomasini, Arch. ital. de biol. 1894, p. 36), 
Abtragung der einen Kleinhirnhalfte Verminderung der Reizbarkeit der gleichseitigen 
Hemisphare, Steigerung auf der Gegenseite (Russel, Proc. Roy. Soc. 55, 57, 1894; 
Luciani, Arch. ital. de biol. 21, 190, 1894; Bianchi, ebenda; vgl. auch Roth- 
mann, Arch. f. Phys. 1902, S. 154 u. Zeitschr. f. klin. Med. 44).

Bei den Konyulsionen durch Absinthyergiftung kann die Rinde nicht der 
alleinige Angriffspunkt (Pasternatzky, Gotch und Hors 1 ey) sein, da die- 
selben auch nach Abtrennung des Gehirns vom Riickenmark eintreten (Magnan). 
Allerdings sahen Royighi und Santini die epileptischen Krampfe durch Pikrotoxin 
nach einseitiger Exstirpation der Zentralregion bei Hund, Katze, Kaninchen auf 
dei- Gegenseite schwacher ausfallen. Doch wirkt Pikrotoxin ebenso wie Kampfer 
auch nach Riickenmarksdurchschneidung noch krampferregend (bei Kalt- und 
Warmbliitern, Gottlieb). — Bei Cocainyergiftung hingegen yermiBten Soulier 
und Guinard Konyulsionen fast yóllig, wenn zuyor das GroBhirn oder die Hirn
rinde weggenommen war (Katze, Taube, Meerschweinchen). Auch fallt die kata- 
leptische Starre, in welche die mit Opium yergiftete Ratte auf Streichen des 
Schwanzes yerfallt, rasch ab, sobald die motorische Region zerstbrt wird (Spina).

Schli eBlich sei kurz erinnert an die beruhmten Versuche von KuCmaul und 
Tenner, sowie von Westphal, epileptische Anfalle durch Hirnanamie, dauernde 
Epilepsie durch kiinstliche Erschiitterungen des Schadels (Klopfen) zu erzeugen.

Die Reizbarkeit der sogenannten erregbaren Region sinkt (im Gegen
satze zum Yerhalten des peripheren Nerven, Hitzig, Leyinsohn) bei 
langer dauernder Reizung sehr rasch, ebenso durch epileptische Anfalle* 2). 
Verblutung bzw. Anamie, auch Erstickung bedingt anfanglich Steigerung 
(Couty, Orschansky, Ph. Knoll, Aducco, Broca und Richet), spater 
Verlust der Erregbarkeit (Hitzig). Kurze Zeit nach Unterbrechung des 
Blutkreislaufes l&JBt sich die Erregbarkeit der Hirnrinde noch erhalten bzw. 
wiederherstellen mittels Durchspulung mit Blut (Brown-Sequard, KuB- 
maul u. Tenner, S.Mayer, Langendorff, Cyon; Scheyen amKaninchen 
nach 10 bis 15' ziemlich regelmaBig, selten nach 30', mitunter nachfolgender 
Spasmus; F. Muller u. A. Ott negatiy) oder mit sauerstoffgesattigter Koch- 
salz-Kalklbsung (Battelli). Bei kunstlicher Erhohung des Blutdruckes (Span- 
bock), sowie wahrend der Grayiditat besteht erhóhte Reizbarkeit (speziell 
fiirKreatin an Kaninchen, Blumreich und Zuntz), desgleichen im Anfangs- 
stadium meningitischer Entziindung (Couty, Bechterew); hingegen fehlt 
die Erregbarkeit im Winterschlaf (Fledermaus, M e r z b a c h e r). Sie ver- 
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mindert sich ferner bei Abkiihlung des Tieres (Gerber) und bei kiinstlich 
durch Unterbindung der Ureteren erzeugter Uramie (Spanbock). Von 
Giften wirkt Atropin (Albertoni) fórdernd, aufhebend hingegen Curare, 
Bromkalium, Coeainbepinselung bis 2 oder 3 mm tief (Hitzig, beziiglich 
Cocain Tumas, Caryalho, Aducco, Belmondo, Berninzone). Bei 
tiefer Athernarkose ist die Reizbarkeit bald erhalten, bald yerloren; anderer- 
seits bleiben selbst relativ groBe Morphiumdosen ohne Wirkung, ebenso Be- 
riihrung mit der Luft an sich, desgleichen kunstliche Apnoe (Hitzig). Hin
gegen behaupteten Schiff und Braun (ygl. auch Japelli, Broca und 
Richet) allgemeinen Wegfall der Reizeffekte, ebenso der epileptischen An- 
falle (Albertoni 1879) bei tiefer Ather- oder Chloroformnarkose sowie 
bei Apnoe.

Die Empfanglichkeit der Hirnoberflache fur kunstliche Reize beschrankt 
sich nicht auf den elektrischen. Yielmehr erhielt zuerst Hitzig nachKauteri- 
sierung einer- bestimmten Rindenstelle tonische Extensionsbewegungen der 
vorderen Extremitaten, welche absatzweise erfolgten und eine halbe Stunde 
anhielten (1874); ahnliche Erfolge hatte mitunter das Eintrocknenlassen eines 
Stuckchens Feuerschwamm auf der Hirnrinde oder die Applikation kleiner 
Schwammstuckchen, welche mit Essigsaure, Eisenchlorid (1877) oder 3proz. 
Carbolsaure (1903) getrankt waren. Dasselbe ergaben die Beobachtungen 
von Eulenburg und Landois, Fr. Franek, Leubuscher und Ziehen, 
Koranyi und Tauszk, Gallerani und Lussana, D. Axenfeld, Ramm, 
Bickel, Blumreich und Zuntz: periodische Krampfe yon langerer Dauer 
am Kaninchen nach einmaligem Auftragen von Kochsalz, Kreatin, Uraten, 
gallensauren Salzen, saurem phosphorsaurem Kali. — Auf mechanische Reiz
barkeit weisen schon die Falle traumatischer Epilepsie an Menschen und 
Tieren hin (vgl. oben); fur kunstliche, mechanische Reizung fand Couty 
den entziindeten G-yr. sigmoides erregbar, ebenso Fr. Franek und Pitres 
(1883), Luciani (1883) [dann Kat s c h an o w ski und Knoll bezuglich 
Augenbewegungen; Vulpian (1882) contra],

Die Frage, ob die von Hitzig und Fritsch erhaltenen Reizeffekte auf 
Erregbarkeit der Rinde selbst oder auf Mitreizung tieferer Teile, speziell des 
Marklagers beruhten, bedurfte noch der genaueren Analyse. Schon Hitzig 
(1874,1875) hatte wesentlich gleiche Wirkungen bei Reizung des bloBgelegten 
Markes oder bei Einsenkung isolierter Elektroden in dasselbe erhalten. Zahl- 
reiche Untersucher bestatigten diesen Befund nach Exstirpation, Atzung oder 
sonstiger Ausschaltung der Rinde, so Hermann, Burdon-Sanderson, 
Braun, Putnam, Caryille und Duret, Albertoni und Michieli (Mark 
nur im frischen Zustande reizbar, nicht nach Wochen und nach eingetretener 
Degeneration), dann Couty (anfangliches Fortbestehen der Erregbarkeit 
nach Ligatur der Hirnarterien), Goltz sowie Marcacci (Rindenausschaltung 
durch Kalte, wie bereits Yulpian 1885). Beim nicht narkotisierten Tier 
erscheint die Oberflache reizbarer ais der Markąuerschnitt, beim narkotisierten 
ist das Umgekehrte der Fali (Yulpian 1882, 1885, Richet, Fr. Franek 
1887). Asch und Neisser bezeichnen die Grenzzone zwischen grauer und 
weiBer Substanz des Kaninchenhirns ais maximal erregbar. — Mit Unrecht 
folgerten yiele Autoren aus dem beschriebenen Verhalten, daB die Rinde an sich 
unreizbar sei, die Reizeffekte yielmehr auf Mitreizung des Markes beruhten.
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Hitzig und Fritsch hatten (1870) bei Reizung des Marklagers keine 
Verstarkung, sondern bloB Ausbreitung der Zuckungen geseben; sie bemerkten 
dabei auch bereits, gleich Schiff, eine Verkiirzung der Latenzzeit und eine 
Anderung des Zuckungsablaufes gegeniiber den Effekten bei Reizung der 
unyersebrten Oberflache (G. A. 1, 35). Fr. Franek und Pitres, ebenso 
Bubnof f und H eidenhain fanden das Mark weniger reizbar, doch mit kiirzerer 
Latenz reagierend ais die Rinde — beispielsweise 0,035" gegeniiber 0,08"'); 
bei leichter Morpbiumnarkose tritt Verkiirzung der Rindenlatenz ein bis 0,02", 
bei tiefer Narkose oder Reizung sensibler Neryen Verlangerung bis 0,17". 
Bei tiefer Narkose, sowie bei Verblutung wird die Rinde mitunter bereits un- 
erregbar, wahrend das Mark noch reagiert (Hitzig); bei Anamisierung 
durch Paraffininjektion yerliert auch das Marklager nach 4 bis 6 Minuten 
seine Reizbarkeit (Scheven). Die Zuckungskurve bei Rindenreizung er- 
scheint gegeniiber der vom Mark aus erhaltenen mehr gestreckt. — Auch 
fiir corticale Blasenreizung ist das Latenzstadium langer wie fiir subcorticale 
(Bechterew und Mislawsky 1888).

Bei rhythmischer faradischer Reizung an der Hirnoberflache bis zu 10 
oder 12 Einzelreizen pro Sekunde zeigt die wellenfórmige Kurve derMuskel- 
kontraktion denselben Rhythmus; bei rascherer Reizfolge geschieht die Re- 
aktion in einem autonomen Rhythmus 8 bis 18 (10 bis 13, Richet), wie 
er auch bei willkiirlicher Muskelkontraktion am Menschen zu beobachten ist 
(Horsley und Schafer, J. v. Kries, W. Griffiths). In Ubereinstimmung 
mit dieser Eigentiimlichkeit ergab die Messung der auf eine Erregung (durch 
elektrischen Reiz, choreatischen Krampf oder reflektorisch durch akustischen 
Reiz ausgelóst) folgenden Periode yon Unerregbarkeit, der sogenannten 
refraktaren Phase2), am Hund etwa 0,1" (Richet und Broca 1897). 
Die refraktare Phase ist bei Abkiihlung besonders deutlich; auf sie folgt die 
Periode der Erholung und eventuell gesteigerter Erregbarkeit (Richet). — 
Wahrend der Rhythmus der Kontraktionen und der elektromotorischen Schwan- 
kungen im epileptischen Anfall langsamer ist (Wolfenden und D. Williams, 
Herringham, Gotch und Horsley), ergibt kunstliche Reizung des Mark
lagers und des Ruckenmarkquerschnittes denselben Rhythmus wie kunstliche 
Reizung der Rinde — im Gegensatz zur Reizung des peripheren Neryen, welche 
von 30 Einzelreizen pro Sekunde ab zu glattem Tetanus fiihrt (Horsley und 
Schafer). (Bezuglich der elektromotorischen Reizeffekte siehe unten.)

l) Am Hemispharium des Frosches erhielten Langendorff und Krawzoff 
(Arch. f. Phys. 1879, S. 90) ein Latenzstadium von 0,044", Wilson (Journ. of 
Phys. 11, 504, 1890) am Lobus olf. 0,042 bis 0,046", etwa um 0,02" langer ais am 
Riickenmark. — s) Am Herzen entdeckt von Marey, fiir den Froschnerven vgl. 
Gotch und Burch, fiir das Atemzentrum Lewandowsky, fiir den Lidreflex 
Zwaardemaker und Lans, fiir die Nervenzentren der Insekten Pompilian 
(Compt. rend. soc. biol. 1899, p. 400).

Endlich fiihrt nur Reizung der Oberflache zu klonischen Nachbewegungen 
(bezugl. epileptischer Anfalle siehe oben), wahrend der Effekt seitens des Mark
lagers mit demAufhóren des Reizes erlischt (Fr.Franck und Pitres, Horsley 
1898). — Aus all diesen Daten ist unzweifelhaft der SchluB zu ziehen, daB 
die Rinde selbst und wahrscheinlich die Korper oder Perikaryen der Ganglien- 
zellen kunstlich, und zwar speziell elektrisch reizbar sind.
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Arch. f. Phys. 1883, S. 297. — Pasternatzky, Compt. rend. 93, 88, 1881. — 
Putnam, Bost. Med. Journ. 91 (1874). — Ramm, Gifte und Hirnerregbarkeit. 
D. J. Moskau 1894. — Richet u. Broca, Naturę 1897. — Richet, Diet, de 
phys. 3, 1—57, 1898. — Rosenbach, Psych. Ver. zu St. Petersburg, Okt. 1883.
— Rovighi u. Santini, Publ. Ist. Firenze 1882. — Samaja, Compt. rend. 27, 
Oktoberl903; Trav. Geneve 6, 49, 1903; vgl. Prevost u. Batelli, 6. Int. Physiol. 
Kongr. Briissel 1904. — Scheven, Arch. f. Psychiat. 38, 926; 39, 169, 1904. — 
Schiff, Lez. di fis. sperim. II. ed., Firenze 1873. — Soulier u. Guinard, Compt. 
rend. soc. biol. 1898, p. 800. — Spanbock, Zieglers Beitr. zur path. Anatomie 8, 
283, 1891 (Blutdruck); Neurol. Zentralbl. 1891, S. 654 (Uramie); D. Z. f. N. H. K. 
8, 41, 1895. — Spina, Wien. Med. Ztg. 1893, S. 485. — Tumas, Medic. Nowosti 
1884, Nr. 33. — Unverricht, Arch. f. Psychiat. 14, 175, 1880; Kongr. f. inn. 
Med. 1887, S. 192; Arch. f. klin. Med. 44, 1; 46, 413, 1888. — Vulpian, Compt. 
rend. 95, 270, 1882; 100 u. 101, 1101, 1885. — Weliky u. Schepowalow, 
Petersb. Ges. d. Naturf. 1876. — Wolfenden u. Williams, Br. rrfed. Journ. 1888, 
p. 1049. — Ziehen, Arch. f. Psychiat. 17, 99, 1886.
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Reizeffekte an Neugeborenen.

Die elektrische Erregbarkeit der Hirnrinde erweist sich an einen gewissen 
Ausbildungsgrad, speziell der Markhiille der Stabkranzfasern, gekniipft. Zu- 
erst fand Soltmann1), dafi beim Hund und Kaninchen Reizung dei- Rinden- 
felder, speziell des Zentrums der Vorderpfote, erst gegen den 10. Lebenstag 
einen Bewegungserfolg sowie einen Hemmungseffekt auf spinale Reflexe er- 
gibt, wiihrend das Mark der inneren Kapsel bereits nach der Geburt erregbar 
ist. Dieser Befund wurde von Tarchanoff beziiglich des Kaninchens 
im Gegensatze zum Meerschweinchen, ferner von Albertoni, Crosnier de 
Varigny und Fr. Franek u. Pitres am Hunde bestatigt. Die Versuche 
von Lemoine konstatieren blofi die Erregbarkeit des Markes, nicht der Rinde; 
ebenso erhielt Marcacci erst Bewegungen bei Einsenken der Elektroden. 
Auch die Angaben von Paneth und Bary, welche bei Hunden schon 18 bis 
48 Stunden nach der Geburt Effekte erzielten (Bary blofi in der Mehrzahl 
der untersuchten Hunde und Katzen, niemals bei Kaninchen; auch nicht 
beziiglich der Speichelsekretion an Hunden, Ker ber), diirften sich auf Mit
reizung des Markes beziehen, zumał da Bary in den positiven Fallen keinen 
Unterschied der Latenz bei Reizung an der Oberflache und in der Tiefe 
feststellen konnte. •— Nach Samaja sind an Katzen bei faradischer Durch- 
strómung des Korpers klonische Krampfe (Rindeneffekte) erst 18 oder 19 Tage 
nach der Geburt zu erhalten, tonische Krampfe allerdings sofort, jedoch 
kommen diese auch vom isolierten Riickenmark aus noch zustande.

Bei Rindenreizung an jungen Tieren erfolgen die Muskelkontraktionen 
nach wesentlich langerer Latenz ais beim Erwachsenen und haben tonischen 
Charakter; doch sind epileptische Anfalle erst langere Zeit nach der Geburt 
auszulósen (Bechterew 1898). — Beziiglich der Augenbewegungen auf 
Reizung des Occipitalhirns lehren die Untersuchungen von Steiner, dafi 
solche beim Meerschweinchen am 5., beim Kaninchen am 15., bei der Katze 
am 14. bis 16., beim Hunde erst am 40. Tage zu erhalten sind, obzwar die 
Tiere schon friiher die Augen offen haben und Hindernissen ausweichen, ohne 
allerdings Objekte mit dem Blick zu verfolgen. Der Eintritt der Erregbar
keit erscheint demnach an die vollstandige Ausbildung der betreffenden 
Rindenpartien gekniipft2).

Nach Bechterew (1886) ist eine Gruppe von Saugern zu unter- 
scheiden, welche blind, taub, ohne geordnete Lokomotion und (im allgemeinen) 
ohne Erregbarkeit der Hirnrinde zur Welt kommen (Hund nach 10 bis 
13 Tagen erregbar, Katze, Kaninchen nach 5 bis 7 Tagen, Ratte). Die Ver- 
treter der anderen Gruppe werden hingegen mit ausgebildeten Sinnes- und 
Bewegungsorganen, sowie mit bereits erregbarer Hirnrinde geboren (Rind,

*) Angeblich hat bereitsRouget dieselbe Beobachtung gemacht (vgl. Samaja, 
p. 107). — 2) Man vergleiche die Beobachtung von Raehlmann (Arch. f. Physiol. 1877, 
S. 454; Zeitsehr. f. Psychol. d. S. O. 2, 53, 1891), dah das Kind nach 5 Wochen 
beginnt die in der Nahe der Gesichtslinie befindlichen Objekte zu fixieren, abei- 
erst im 5. Monate bewegte Gegenstande mit dem Blicke zu yerfolgen. Ebenso weist 
Thiemisch (Zeitsehr. f. klin. Med. 45, 226, 1902) darauf hin, daG gewisse corticale 
Koordinationsbewegungen am Kinde erst nach 3 bis 4 Monaten auftreten. (Vgl. 
auch W. Preyer, Die Seele des Kindes, 6. Aufl., von K. L. Schafer. Leipzig 
1905.)
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Pferd, Meerschweinchen). Allerdings unterliegt die Hirnreife erheblichen 
Schwankungen bei den einzelnen Indiyiduen (Bechterew) und wohl auch 
bei yerschiedenen Rassen.

Aducco, Arch. ital. de biol. 1891, p. 1. — Bary, Arch. f. Psych. 1898, 8. 341. 
— Bechterew, Neurol. Zentralbl. 1898, S. 148; Arch. slav. de biol. 1886, p. 191. — 
Crosnier de Varigny, These de Paris 1884. — Fr. Franek u. Pitres, Leęons 
1887, p. 359. — Kerber, Uber d. Funktion d. Speicheldr. bei Brustkindern, 
D. J., Petersburg 1900; vgl. Bechterew, Arch. f. Physiol. 1902, 8. 270. — 
Langlois u. Romme, Trib. mód. Paris 1889, p. 515, 534. — Lemoine, These 
de Paris 1880. •— Marcacci, Acad. Torino 1882; Arch. ital. de biol. 1882, p. 261. — 
Paneth, Pfliigers Arch. 37, 202, 1885. — Samaja, Trav. Greneye 1903, p. 107. — 
Soltmann, Zentralbl. f. med. Wiss. 1875, S. 209; J. B. f. K. H. K. 9, 106, 1876; 
11, 101, 1878. — Steiner, Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1895, 8. 301. — Tarchanoff, 
Rev. mens, de mód., St. Petersburg 1878.

2. Die Reizstellen fiir die Skelettmuskulatur.
A. Hund.

Die von der Hirnoberflache auslósbaren Kontraktionen der Skelettmuskeln 
beschranken sich bei schwacher Reizung auf engbegrenzte Muskelgruppen, 
mitunter selbst auf einzelne Muskeln und auf Muskelpartien (Hitzig, G. A. 
1, 48, 92, 233; spezielle Untersuchungen von Paneth) der entgegen- 
gesetzten Kórperhalfte. Auf starkere Strome treten zugleich andere, 
von den benachbarten Stellen isoliert erregbare Muskeln in Aktion, endlich 
auch solche der gleichen Seite (Hitzig, G. A. 1, 17, Brown-Sequard, 
Lewaschew speziell fiir das Hinterbein — jedoch mit einer um 0,02 bis 
0,04” grofleren Latenz, Fr. Franek u. Pitres, Novi und Grandis, fort- 
bestehend nach Balkendurchschneidung, Wertheimer und Lepage). 
Hingegen ruft elektrische oder mechanische Reizung der Dura alsbald 
reflektorische Abwehrbewegungen, speziell auf derselben Seite hervor (Hitzig, 
G. A. 1, 26, Bochefontaine, ev. auch einen epileptischen Anfall — Dupuy, 
Einer und Paneth). — Es erweist sich somit fast die gesamte Muskulatur 
in jeder der beiden Hemispharen yertreten, wenn auch im allgemeinen in 
ungleichem Mafie, namlich ganz yorwiegend die Muskulatur der Gegenseite. 
In gleichem Mafie erscheinen gewisse Bewegungen der beiden Halften der 
Zunge und des Mundes, die assoziierten Bewegungen beider Bulbi, endlich 
gewisse Bewegungen des Nackens und des Rumpfes reprasentiert.

Die Ausdehnung der sogenannten erregbaren Zonę, welche einen etwa 
Z-fórmigen Haken bildet und den Gyrus sigmoides posterior mit dem lateralen 
Anteile des Gyr. sigmoides ant., den Gyrus coronalis und ectosylmus anterior 
sowie dereń Yereinigung, den Gyr. compositus anterior, umfafit, und die Lagę 
der von Hitzig (1870—1874) angegebenen Reizstellen oder „Zentren11 im 
allgemeinen Sinne wird durch die nachstehende Figur fiir das Hundehirn 
yeranschaulicht (vgl. Fig. 3).

Im Detail umfafit die „erregbare Zone“ zunachst das laterale Drittel 
oder die laterale Halfte des Gyr. sigmoides ant.: ganz yorn an der medialen 
Grenze liegt hier eine Reizstelle fur doppelseitige Hebung des Lides und Er- 
weiterung der Pupille (Hitzig 1874 — nach Ferrier 1873 auch fiir 
Bewegungen des Kopfes und beider Augen), das frontale oder prazentrale 
oculomotorische Zentrum oder Blickzentrum. Dann folgt die Yertretung der 
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Muskulatur des Halses und Nackens sowie des Rumpfes. Der Ubergang 
vom sigm. ant. und post, stellt das Areał fur Bewegungen des Vorder- 
beines dar, der vordere Teil gehórt den Streckern zu, der hintere den 
BeugernL). Im Gyr. sigm. post, folgen von lateral medialwarts Reizstellen 
fur gleichzeitige Bewegung beider Extremitaten der Gegenseite, fur den 
Schwanz und das Gebiet fur Bewegungen des Hinterbeines. Der Gyr. coronalis 
gehórt dem Stirn- und Augenfacialis und den Augenmuskeln zu, speziell liegt 
hier Hitzigs Herd fur Bewegung und Schutz des Auges, das coronale oder 
zentrale oculomotorische Zentrum. Hitzig erhielt von dieser Stelle aus 
LidschluB auf der Gegenseite (bestatigt von Luciani u. Tamburini, Un- 
yerricht 1883, Paneth; Spezielles iiber das Rindenfeld des Orbic. oculi

Motorische Lokalisation in der GroBhirnrinde des Hundes 
(auf Grund der Effekte kUnstlicher Reizung — nach Hitzig).

Ausdehnung der erregbaren oder motorischen 
Zonę schraffiert.

A Hals-, Nacken- und Bumpfmuskulatur.
0 Hebung der Lider und Pupillendilatation 

(zugleich frontales Blickzentrum).
Extension und Adduktion des Vorderbeines. 

4- Beugung und Rotation des Vorderbeines.
— Bewegung von Vorder- und Hinterbein.
- - Bewegung des Schwanzes.
Tf-- Bewegungen des Hinterbeines.
0 Kontraktion des Orbicularis oculi (LidschluB 

und Hebung von Mundwinkel und Backe 
gegen das Auge) und Hebung oder Seiten- 
wendung des Auges auf der Gegenseite, 
ev. in Form von zwei entgegengesetzten

Ausschlagen — sog. Herd fur Bewegung u.
Schutz d. Auges, einseitig wirksames zen- 
trales oculomotorisches Zentrum.

Q Vorstrecken der Zunge.
•• Kieferbffnung.
* ----- SchluB der Kiefer, Retraktion der

Mundwinkel und der Zunge.
* * * sowie X Ohrbewegungen.
F.f.o.C. Ferriers frontales oculomotorisches 

Zentrum oder prazentrales Blickzentrum 
(teilweise mit O zusammenfallend).

F.o.o.C. Ferriers occipitales oculomotori
sches Zentrum oder Blickzentrum.

F. a. C. Ferriers auriculares Zentrum (Ohr
bewegungen).

siehe bei Ziehen 1899) und (wenigstens scheinbar) einseitige Bewegungen 
des contralateralen Auges, speziell Hebung oder Abduktion, mitunter doppel- 
schlagige Bewegung, bzw. Kontraktion jedes der vier Recti (Obliąui nicht 
untersucht); das gleichseitige Auge blieb dabei yóllig ruhig. Die mitunter 
zu erhaltende doppelseitige Kontraktion des Orbicularis ist wahrscheinlich 
durch Mitreizung der Dura yorgetauscht, welche durch einen Reflexbogen 
mit dem Lidschlielier derselben Seite yerkniipft ist (Einer und Paneth, 
vgl. Paneth 1885).

ł) Nach kreuzweiser Verheilung der Nervi radialis und medianus (Flourens, 
Rawa, Zentralbl. f. med. Wiss. 1883, Arch. f. Physiol. 1885, S. 296) fand Stefani 
die Vorderbeinregion unerregbar, obwohl das Tier die zugehórige Pfote wieder 
isoliert und koordiniert zu gebrauchen yermochte. (Arch. f. Physiol. 1886, S. 488, 
auch Kennedy, Philos. Trans. 194, 127, 1902.)
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Die Kiefermuskeln (Offner) und die Zunge sind im Gyr. comp. ant., der 
Mundfacialis, sowie der KieferschluB im Gyr. ectosyln. ant. vertreten. Vom 
hinteren Abschnitt desselben sowie vom Knickungswinkel des Gyr. sylriacus 
aus sind Ohrbewegungen zu erzielen (Hitzig, bestatigt von Bechterew 
1887). — Die Reizstelle fur die SchlieBbewegung des Unterkiefers mit Zuriick- 
ziehen der Mundwinkel, andeutungsweise auch jene fur Offnung des Kiefers, fur 
Bewegung des Ohres (in die Pars media des Gyr. ectosylw. verlegt, auf Fig. 3 
mit F. a. C. bezeichnet) und fur Wendung von Kopf und Augen nach der 
Gegenseite (in die mittlere Partie des Gyr. suprasylv. post. verlegt, auf Fig. 3 
mit F. o. o. C. bezeichnet), sind von Ferrier (1873 und spater) aufgefunden 
worden, eine Reizstelle fur Kaubewegungen von Wundt (1873). Genauere 
Daten gaben dann Hitzig (1874), sowie Bechterew (1900), Ostankow 
und Trapeznikow, welche speziell das Schluckzentrum im Basalteile des 
Gyr. comp. ant. (bzw. am Ubergang in den Gyr. ectosyln. ant. und sylv. ant.) 
bestimmten. Von derselben Gegend aus war Kontraktion der Lippen auf 
der Gegenseite und Zungenbewegung zu erhalten. Beziiglich der Zentren 
fur Extremitaten und Gesicht wurden Hitzigs Angaben im wesentlichen 
durch Ferrier (1873) bestatigt, ebenso durch Carville u. Duret (1874), 
Albertoni u. Michieli (1876), Balogh, Luciani u. Tamburini (1878), 
welch letztere sich fur eine recht yariable Lagę der motorischen Zentren ’) 
aussprachen und dieHinterbeinarea feiner zergliederten, endlichPaneth (1885), 
der die Lokalisation fur zahlreiche Einzelmuskeln bestimmte. -— Andere Er- 
gebnisse Ferriers, speziell betreffs einer viel grbBeren Ausdehnung der er
regbaren Zonę, waren — wie Hitzig zeigte — durch Verwendung zu starker 
faradischer Strome vorgetauscht.

Baginsky (u. H. Munk), Neurol. Zentralbl. 1890, S. 458; Arch. f. Psychiat. 1891, 
S. 227. — Balogh, Sitzungsber. d. ung. Akad. 8. — Bechterew u. Ostankow, 
Neur. Wiestnik 1896, und Bechterew, Arch. f. Physiol. 1900, Suppl. S. 145. — Der- 
selbe, Buss. Arch. f Psychiat. 1887; Arch. slav. de biol. 1887; Neurol. Zentralbl. 1889, 
S. 518. — H. Berger, Monatsschr. f. Psychiat. 9, 185, 1901. — Bessau, Pupille 
im Schlaf, D. J., Kbnigsberg 1879. — Bochefontaine, Arch. de physiol. 1876, 
p. 140. — Derselbe, Compt. rend. 83, 397, 1876. — R. du Bois-Reymond u. 
Silex, Arch. f. Physiol. 1899, S. 174. — Braunstein, Zur Lehre von der Inner- 
vation der Pupillenbewegung. Wiesbaden 1894. — Brokaert, Fland. med. 11, 769, 
1895. — Brown-Sćquard, Compt. rend. 94, 1285, 1882. — Danillo, Wratsch 
1887, 1888, Nr. 41, 48. — Dupuy, Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 274. — Duret, 
ebenda 1877 und Etud. exp. Paris 1878. — Exner u. Paneth, Pfliigers
Arch. 41, 349, 1887. — Ferrier, Functions of the brain, 1. ed. 1876, 
2. ed. 1886, London; On cerebral localisation. London 1890. D. Ubers. von Weil.1, 
Wienl892. — Fr. Franek u. Pitres, Arch. de physiol. 1883 (2), p. 1 u. 1885, p. 149; 
u. Trav. Marey 1878—79, p. 413. — Griinhagen, Beri. klin. Wochenschr. 1870, 
S. 210 u. 649. — Hensen u. Volkers, Arch. f. Ophth. 24 (1), 23, 1878. — Hitzig, 
Zentralbl. f. med. Wiss. 1874, S. 548 (vgl. G. A. 1, 80). — Im amura, Pfliigers 
Arch. 100, 506, 1903. — Katschanowski, Med. J. B., Wien 1885, S. 445. — 
Keller, Arch. f. Anat. 1901, 8. 177. — Klemperer, Arch. f. Lar. 1894, 8. 329, 1897. 
— H. Krause, Arch. f. Physiol. 1884, S. 203; Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1883, 
8. 1121; Beri. klin. Wochenschr. 1890, S. 81, 100; Zentralbl. f. Lar. 1890, S. 381;

*) Die von Bochefontaine (Arch. de physiol. 1883, p. 28) und Negro 
(Arch. ital. d. biol. 11, 212, 1889) beschriebene Verschiebung der Reizstellen im 
Laufe desVersuches ist ais Effekt der lokalen Ermiidung und der oben geschilderten 
regionalen Abstufung der Erregbarkeit ganz verstandlich.
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Brit. med. Journ. 1890, p. 123. — Kusiek, Cort. Innerv. der Rumpfmuskulatur, 
D. J., Dorpat 1890; vgl. Unverricht, Neurol. Zentralbl. 1890, S. 483, 524. — 
Larionow u. Bechterew, Arch. f. Physiol. 1899, Suppl. S. 400; Pfliigers Arch. 76, 
608, 1899. — Levinsohn, Arch. f. Physiol. 1902, S. 557; Ztschr. f. Augk. 8, H. 5, 
1903. — Lewaschew, Pfliigers Arch. 36, 279, 1885. — Luciani u. Tamburini, 
Sulle funzione del cervello, Reggio-Emilia 1878; vgl. Luciani, Lo sperim. 37, 136, 
1876. — Dieselben, Centri psicosensori cortieali. ibid. 1879. — Luciani u.Seppilli 
Die Funktions-Lokalisation auf der GroBhirnrinde, 1885, D. Ubers., Leipzig 1886. — 
Masini, Centri della laringe. Firenze 1887; Atti Ac. Torino 1888. — Mislawski, 
Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 214; Journ. of Physiol. 29, 15, 1903. — Derselbe, 
Compt. rend. soc. biol. 1902, p. 841. — H. Munk, tlber die Funktionen der GroB
hirnrinde. Ges. Mitteilungen. 1. A. 1880, 2. A. 1890. Berlin.— Novi u. Grandis,Riv. 
sperim. fren. 1888, p. 261.— Obregia, Arch. f. Physiol. 1890, S. 260 (vgl. H. Mun k, 
Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1890, S. 53, G. M. 11). — Paneth, Pfliigers Arch. 37, 523, 
1885.— Parsons, Journ. of Physiol. 26, 366, 1901. — Rothmann, Neurol. Zentralbl. 
1896, S. 1105. — R. Russell, Journ. of Physiol. 17, 1 und 378,1894. — Derselbe, Proc. 
Roy. Soc. 1894, p. 237 (Larynx). — Semon u. Horsley, Br. med. Journ. 1889, 
p. 1383, 1890, p, 175; Beri. klin. Wochenschr. 1890, S. 82, 355; Zentralbl. f. Lar. 1890, 
S. 389; P. R. S. 48, 341, 1890; Ann. de mai. d’oreille (mit Garel) 1890; Phil. 
Trans. 181B, 187, 1891. Vgl. Semon, Handb. d. Lar. Teil I, S. 261. — Sterling, 
Arch. f. Physiol. 1903, 8. 487. — Stewart, Zentralbl. f. Physiol. 1901, S. 617. — 
Totti, Zentralbl. f. Lar. 1895, 8. 363. — Trapeznikow, Uber d. zentr. Inner- 
vation des Schluckens, D. J., Petersburg 1897. —Unverricht, Arch. f. Psychiat. 14, 
193, 1883. Derselbe, Ges. Abh. d. med. Klin, zu Dorpat, Wiesbaden 1893. — 
H. Werner, Neurol. Zentralbl. 1890, Nr. 16 u. 17; Allg. Z. f. Psychiat. 52, 134, 
1895. — Wertheimer u. Lepage, Arch. de physiol. 1897, p. 168. — W. Wundt, 
Grundziige d. physiol. Psychol. 1873, 1. A., S. 168, Anm. 2. — Ziehen, Arch. f. 
Psychiat. 1899, 8. 158.

Bezuglich Rumpfmuskulatur.

Uber die Zentren der Muskulatur des Nackens, des Halses und des 
Rumpfes') (ferner des Schwanzes und besonders der Ohrbewegung) hatte 
schon Hitzig (G. A. 1 , 50) bemerkt, daB die beziiglichen Reizerfolge in der 
Gegend von z/, der Mitte des Gyr. sigm, ant., nicht ganz konstant und nicht 
selten erst auf starkere Reize zu erhalten sind. Dabei ist zum Teil alłer- 
dings der Umstand zu berucksichtigen, daB zur Bewegung relativ groBer 
Massen, wie Kopf und Rumpf, ein hóherer Kraftaufwand erforderlich ist — 
ein Hindernis, welches durch Beobachtung der freigelegten Muskeln selbst 
vermieden wird (Hitzig, H. Munk). — Die Reizstelle fiir die Rumpf
muskulatur am Hundehirn wurde von H. Munk (G. M. 11, 159 bis 169, 1882) 
im Gegensatze zu Hitzig in den Stirnlappen, bzw. vor die Fissura supraorbitalis 
verlegt; er sowie Rothmann erhielten von dort aus Bewegungen der Rumpf- 
muskeln, und zwar von der oberen, konvexen Flachę solche der Riicken- 
Lendenwirbelsaule, von der unteren, basalen Flachę Kontraktion der Bauch- 
muskeln — allerdings nur bei Anwendung starker faradischer Strome, wahrend 
galvanische ohne Wirkung blieben. (H. Werner verlegte das [frontale] 
Nackenzentrum im wesentlichen vor die Fiss. supraorbitalis). Hitzig hatte 
jene kleine Hirnpartie bei gelungener Isolation selbst fiir sehr starkę Strome 
unerregbar befunden; bei nicht yollkommener Isolierung blieben schwache 
Strome unwirksam, bei starker Reizung traten durch Schleifen nach den

*) Bei faradischer Reizung medial vom Zeichen / wurde bei der Katze 
Kontraktion der Bauchmuskulatur beobachtet (Keller). 
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hinteren Zentren und nach der Dura hin sehr verschiedene Bewegungen ein. 
Auch Ferrier (Lokalis. Ubers., S. 164) erhielt bei seinen spateren Versuchen 
vom Lobus praefrontalis aus keine Bewegungseffekte, speziell keine solchen in 
der Rumpfmuskulatur (letzteres bestatigt von H. Werner). — Unverricht 
und Kusiek, desgleichen H. Werner, ebenso Mann bei der Katze, sahen 
bei Reizung einer Stelle zwischen den Zentren fur die vordere und die hintere 
Extremitat (bzw. von der lateralen Endpartie des G?/r. sigm. post, aus) Nacken- 
und Rumpfbewegungen, Rothmann erwies jedoch diese Effekte ais rein 
passiv, bedingt durch die Kontraktion der Schulter- und Huftmuskulatur: 
nach Durchschneidung des Ruckenmarks in der Hóhe des letzten Brustwirbels 
kommen sie namlich in Wegfall.

Beziiglich Augen- und Kopfbewegungen.
Bereits die allerdings nicht reinen Befunde Ferriers (1873) lassen 

immerhin darauf schlieBen, dali neben dem von Hitzig entdeckten zentralen 
oder coronalen oculomotorischen Zentrum fur (wenigstens scheinbar) isolierte 
Bewegungen des kontralateralen Auges noch zwei (bzw. drei, siehe unten) 
weitere Reizstellen fur Augenbewegungen existieren, jedoch fur assoziierte 
Bewegungen beider Bulbi, sowie fur Kopfbewegungen, namlich ein frontales 
oder prazentrales oculomotorisches Zentrum (auf Fig. 3 mit F. f. o. C. bezeichnet) 
im Gyr. sigm, ant., von dem aus Hitzig 1874 Lid- und Pupillenbewegung 
erzielte, und ein occipitales, welches Ferrier in die Pars media des Gyr. 
suprasylvius verlegte. Hitzig erhielt 1874 (G. A. 1, 80) vom hinteren Anteil 
des Gehirns aus Verengerung der Pupille der Gegenseite und nur selten, bei 
sehr starken Strómen, Kopfbewegung. (Dilatation bei Hund und Katze, ver- 
mindert fortbestehend nach Durchschneidung des Vagus bzw. Sympathicus, 
des Halsmarkes oder der Medulla hinter den Vierhugeln oder Exzision des 
Ganglion cen. sup., ausfallend nach Durchschneidung des Oculimotorius — 
Bochefontaine, Griinhagen, Bessau, Mislawsky, Braunstein, Ste
wart, Parsons, Levinsohn; Katschanowski — contra.)

Spatere Untersucher bestatigten das Bestehen einer frontalen oder 
prazentralen Reizstelle fur assoziierte Bewegungen beider Augen, 
also eines Blickzentrums in Verbindung mit Kopfbewegungen. Katscha
nowski erhielt bei elektrischer wie mechanischer Reizung der genannten 
Region Offnung der Lidspalte, Pupillenerweiterung und Wendung der Augen 
nach der Gegenseite. Bechterew erzielte medial nur Kopfbewegung, dann 
solche von Kopf und Augen, lateral nur Wendung der Augen nach der Gegen
seite. R. du Bois-Reymond und Silex fanden keine solche GesetzmaBigkeit 
beziiglich der assoziierten Kopf- und Augenbewegungen (vgl. Beevor und 
Horsley, sowie Mott am Affen). — R. Russel gelang es, nach vorausgeschickter 
Durchtrennung der Seitenwender auch reine Hebung und Senkung von dieser 
Region aus zu erhalten. Sterling endlich gibt ais genauere Reizstelle fiirLid- 
ofinung und Augenwendung nach der Gegenseite die Mitte im medialen Rande 
des Gyr. sigm. ant. an (Imamura die Grenze zwischen innerem und mittlerem 
Drittel), bei starkerer Reizung tritt gleichsinnige Kopfwendung dażu; am neu- 
geborenen Hunde erhielt er Nackenbewegung auf Reizung schon vom 8. Tage 
ab, Augenbewegung erst vom 21. Tage ab. — Auf den analogen Befund eines 
frontalen oder prazentralen Augenfeldes beim Affen sei bereits hier hingewiesen.
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Mit dem (wenigstens scheinbar) einseitig wirksamen zentralen oder 
coronalen oculomotorischen Zentrum haben sich nach Hitzig erst 
wieder R. du Bois-Reymond und Silex beschaftigt. Sie erhielten relativ 
kleine Bewegungen, zumeist Abduktion oder Senkung, doch liefien sich keine 
gesonderten Reizstellen fur die einzelnen Augenmuskeln abgrenzen. — Hin- 
gegen wurden beziiglich des occipitalen Blickzentrums fiir assoziierte 
Bewegungen beider Augen zahlreiche weitere Erfahrungen gewonnen 
In Bestatigung von Ferriers nur andeutungsweiser Angabe erhielten 
Caryille u. Duret, Luciani u. Tamburini, ebenso Unverricht (1883) 
beim Hunde Wendung der Augen nach der Gegenseite, wenn sie die hintere 
Partie des Gehirns reizten. Auch Bechterew (1886, 1889) machte diesen 
Befund (zudem Erweiterung der Pupille) und stellte zugleich fest, daB dieser 
Effekt nach Unterschneidung der Rinde ausfallt, was bereits gegen eine 
durch sogenannte Assoziationsfasern yermittelte Erregung der yorderen 
oculomotorischen Zentren spricht. Dieser SchluB wurde seitens Danillo 
durch die Beobachtung erhartet, dafi Reizung des bloBgelegten Occipital- 
markes an neugeborenen Hunden und Katzen, dereń Rinde unerregbar 
war, noch contralaterale Seitenwendung ergab, wenn der hintere Hirnteil 
durch tiefe Einschnitte yom vorderen getrennt war (ebenso beim Affen nach 
Schafer). In analoger Weise fanden Rosenbach u. Bechterew die Reiz- 
barkeit von Rinde und Marklager erhalten nach Zerstórung der Zentralregion 
beiderseits, den Reizeffekt hingegen yerschwunden nach horizontaler Unter
schneidung, endlich die Exstirpation des Occipitalhirns ohne EinfluB auf den 
Erfolg frontaler Reizung. Diese Angaben wurden durch Munk (G. M. 16) 
und Obregia, ebenso von H. Berger in eingehenden Yersuchen bestatigt und 
erweitert. Innerhalb dei- Munkschen Sehsphare, d. h. innerhalb der auBeren 
zwei Urwindungen war die Reizung erfolgreich, auch nach Anlegung eines den 
Ventrikel eroffnenden Frontralschnittes an der yorderen Grenze jener Region und 
nach Durchtrennung des Balkens — ebenso nach Abtragung beider Occipital- 
lappen oder nach BloBlegung des Markes, dessen Reizung starkere Strome 
erforderte. Nach horizontaler Unterschneidung fiel der Effekt aus. Wurde 
innerhalb des bezeichneten Areals mehr vorn gereizt, so trat neben contra- 
lateraler Seitenwendung noch Senkung ein (d. h. wenn der Hund fixierte — 
hingegen Konyergenz, wenn der Hund nicht gerade fixierte), wenn mehr 
hinten und lateral, so neben Seitenwendung relatiy starkę Hebung: die Be
wegungen der Lider und der Pupille (Parsons, Levinsohn, Erweiterung), 
gelegentlich auch des Kopfes waren inkonstant. Reizung des Zentrums 
jener Region ergab scheinbar ungleichmaBige Bewegung beider Augen, sogar 
Bewegungslosigkeit — wenn der Hund gerade fixierte. — Ali diese Beob- 
achtungen erweisen eine direkte Yerbindung des Occipitalhirns mit sub- 
corticalen Zentren durch Radiar- oder Stabkranzfasern und damit die Existenz 
eines selbstandigen occipitalen Augenbewegungszentrums. Seine genaue 
Lokalisation ist jedoch meines' Erachtens ais noch nicht definitiy entschieden 
zu betrachten, zumal da die mediale Flachę des Hinterhauptslappens, auf 
welcher Schafer beim Affen den Reizfocus fand, beim Hunde meines Wissens

’) Eine Zusammenstellung siehe hei Grewer, Verl. d. Arztl. Ver. der Peters- 
burger Neryenklinik 1897. Vgl. auch Roux, Arch. de neurol. 1899, p. 177 und 
H. Berger, Monatsschr. f. Psychiat. 9, H. 3, 1901. 
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noch nicht untersucht ist. Wahrend der Rindenexstirpation in dieser Gegend 
beobachtete ich Augenbewegungen, speziell starkę Senkung, ebenso Pupillen- 
erweiterung.

Nachdem zuerst Ferrier (1874 —- ebenso Luciani und Tamburini, 
Schafer, Beeyor und Horsley) am ASen von der ersten Schlafenwindung 
aus Aufrichten des contralateralen Ohres und zugleich Wendung yon Kopf 
und Augen nach der Gegenseite sowie Pupillenkontraktion erhalten hatte, 
beschrieben Hensen u. Volkers Augenbewegungen, speziell auch isolierte 
Kontraktion des Obligwus inferior derselben Seite, bei Reizung des Schlafen- 
lappens am Hunde; ebenso Arloing Bewegungen der Lider. Auch 
Baginsky und H. Munk, ebenso Larionow u. Bechterew fanden, daB 
Reizung der vorderen Halfte des Gyr. comp. post, neben Ohrbewegung auch 
Offnung der Lider und Seitenwendung der Augen zur Folgę hat. Hieraus, 
noch mehr aber aus den Befunden am Affen, diirfte zu schlieBen sein, daB 
neben dem einseitig wirksamen zentralen Augenfocus, neben dem prazentralen 
und dem occipitalen Blickzentrum noch eine yierte oculomotorische Reiz- 
stelle, ein drittes und zwar temporales Blickzentrum besteht. — Uber 
die Augen- und Kopfbewegungen bei Reizung des Kleinhirns, des Labyrinths 
und der Yestibularleitung siehe spater.

Bezuglich Kehlkopfmuskulatur.
Nachdem Ferrier (1873) am Hunde durch starkę faradische Reizung, 

Duret (1877) durch mechanische Reizung des Gyr. comp. ant. (und zwar 
der Ubergangsstelle des Gyr. ectosylr. ant. und sylv. ant.) mitunter Bellen er
halten hatten (Fr. Franek contra), gelang es H. Krause sowie Semon u. 
Horsley, tom vorderen Teil des Gyr. comp. ant. aus, speziell von der 
Ubergangsstelle des Gyr. sigm. ant. und des Gyr. coronalis — etwa wo 
Hitzigs Focus fiir Kieferóffnung gelegen ist (siehe Fig. 3), zunachst 
Adduktion beider Stimmbander zu erhalten. Bei starkeren Strómen erfolgt 
Mitbewegung von Zunge und Gaumen — weiter lateral ist Kieferbewegung bzw. 
Kontraktion der yorderen Halsmuskeln auszulbsen (vgl. Hitzig). Jener 
Befund wurde von Masini, Russell, Totti, Klemperer, Mislawsky und 
Iyanow bestatigt. Von einer benachbarten Stelle aus laBt sich Abduktion 
der Stimmbander bei Hund und Katze erzielen (I. Brokaert, Klemperer 
und Russel).

B. Nied er e Wir b elt i er e.
Reizversuche am Gehirn der Katze, welches bis auf die noch geringere Aus- 

bildung des Stirnhirns und die Neigung zu Anastomosenbildung (speziell sogenannte 
Katzenwindung Meynerts zwischen Gyr. ectosylr. und sylv. med.) dem Hundehirn 
sehr ahnlich ist, haben ganz analoge Resultate ergeben (Ferrier 1873, mehrfach 
berichtigt von Hitzig 1874; Luciani und Tamburini 1878; Steiner bestatigt 
Ferrier bez. Augenbewegungen vom Occipitalhirn aus; Herrick 1893, Mann). 
Dasselbe gilt vom Schakal (Ferrier 1874).

Am Schaf, ais Vertreter der Ungulaten, beschrieb Mareacci Zentren fiir 
Vorderbein, Nacken, Facialis und Kaubewegung. Ziehen lokalisierte genauer, 
und zwar isolierte Bewegung des Vorderbeins lateral vom Sulc. cruc., kombiniert mit 
Bewegung des Hinterbeins vom Gyr. sigm. post. aus. Lateral vom Sulc. coron. wurden 
Bewegungen von Kopf und Schulter, noch weiter lateral bis einschlieBlich des 
Gyr. ectosylr. ant. Kontraktionen im Gebiete des Augen-, Mund- und Ohrfacialis, 
mitunter Zungenyorstrecken, Kaubewegung und Speichelflufi erhalten.
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Bei den Insectivoren und Nagern tritt an die Stelle der mehr transversalen 
Anordnung der Zentra, welche von den Carnivoren bis zu den Primaten hinauf 
immer deutlicher wird, eine mehr longitudinale — speziell liegt das Orbicularis- 
zentrum relativ weit hinten (Ziehen). Beim Igel fand Mann das Vorderbein- 
zentrum vor der Hinterbeinarea gelegen, nach Ziehen (1897) schiebt sich 
zwischen beide die Reizstelle fur Zunge, Schnauze, Schluckakt; zu vorderst liegt 
jene fur den Kopf.

Von der Hirnrinde der wachen Fledermaus (nicht so der winterschlafenden) 
ist durch chemische Reizung mit Kreatin ein Lokomotionsanfall, durch elektrische 
sind epileptische Krampfe auslósbar, mechanische Reizung bleibt ohne Effekt 
(Merzbacher).

Besonders reich sind die Beobachtungen an Nagern. Nachdem Hitzig (1870) 
das Kaninchenhirn uberhaupt erregbar befunden hatte, gab Ferrier (1874) 
folgendes Lokalisationsschema, welches die folgenden Untersucher (speziell Braun, 
Glicky, welcher die reizbaren Fasern bis in den Hirnschenkel hinab verfolgte; 
Albertoni und Michieli, Luciani und Tamburini, Fiirstner, Mann, 
W. Mills, Herrick 1898) im wesentlichen bestatigten (vgl. Fig. 4).

Motorische Lokalisation in der Grohhirnrinde des Kaninchens 
(auf Grund der Effekte ktinstlicher Reizung — nach Ferrier und Mann).

Beim Kaninchen, wie uberhaupt bei niederen Saugern und beiVogeln, ist der 
Bewegungseffekt sehr baufig ein doppelseitiger, und zwar auch nach Durchtrennung 
des Balkens oder nach Abtragen der anderen Hemisphare (Exner; nacb Browu- 
Seąuard abhangig von der Lagę des Tieres; Wertheimer und Lepage). Nach 
W. Mills sind keine isolierten Hinterbeinbewegungen zu erhalten. — Etwas nach 
hinten von der bei Ferrier angegebenen Reizstelle fur Mundbffnung und Zungen- 
bewegung (bestatigt von Knoll), namlich lateral und hinten vom Tractus olfactorius 
ist eine Reihe von bilateralen Kaubewegungen, gefolgt von einer Schluckbewegung, 
auszulbsen (Gad, gegenuber Fiirstners Angabe ais sehr verbreiteter Effekt; 
bestatigt von liethi, Carpenter, Economo).— Augenwendung nach der Gegen
seite bei Reizung des hinteren Hirnabschnittes wurde nach F e r r i e r von Knoll 
(auch bei mechanischer Reizung), Szigóthy und speziell Steiner beobachtet, 
welcher diesen Effekt auch nach Anlegung eines Frontalschnittes hinter der Ex- 
tremitatenregion erhielt und ein von der Sehsphare direkt absteigendes Stabkranz- 
biindel vermutete. Von derselben Gegend aus ist auch doppelseitige Pupillen- 
erweiterung auszulijsen (Mislawsky), nach Pi 11z auch kontralaterale Pupillen- 
verengerung. Die friiher genannten Autoren erzielten auch gleich Ferrier und 
Bechterew (1887) Ohrbewegung von der Schlafenregion aus. In der Gegend des 
Mundfacialis istAdduktion beider Stimmbander zu erhalten (Semon und Horsley), 
vom Lobus hippocampi aus doppelseitige Schnuffelbewegung (Ferrier). Sehr ahn- 
lich ist die Anordnung der Reizstellen bei Meerschweinchen und Ratte (Ferrier 
1874, Tarchanoff, Herrick 1878).

Beziiglich der Rindenfelder der Marsupialier, speziell des O p o s s u m (Di- 
delphys mrginiana) gab Ziehen (1897) folgende Gruppierung an, langs der Mantel- 
kante von vorn weit nach hinten: Hinterbein, Vorderbein, Mundfacialis. Hin
gegen fand Cunningham ahnliche Verhaltnisse wie beim Igel. Es folgen hinter 
der Stirnfurche a von oben nach unten und hinten die Reizstellen fur Schulter 
und Vorderextremitat, Zehenbewegung, Facialis beider Seiten (zugleich Yerlang-



Reizeffekte an Yogeln, Amphibien, Fischen. 33
samung der Respiration). Eine Hinterbeinregion scheint zu fehlen, die Schlafen- 
gegend gibt Ohrbewegung auf der Gegenseite, das Occipitalhirn keine Augen- 
bewegungen.

DieMonotremen, speziell das Schnabeltier (Ornithorhynchus) zeigen gleich- 
f alls wohlcharakterisierte Rindenzentren (M a r t i n). Vorn an der Konvexitat, wo 
sich die longitudinalen Venen vereinigen, liegt die Reizstelle fur Bewegung der 
Schulter und des Vorderbeins der Gegenseite; das Hinterbein und der Schwanz 
scheinen einer corticalen Vertretung zu entbehren. Medial davon ist Zuriickziehen 
des Kopfes, lateral Kopfwendung nach der Gegenseite (Panniculusmuskel), dann 
Offnen der kontralateralen Lider, von der hinteren Hirnpartie aus Schlu.fi der Lider 
auf der anderen Seite zu erhalten.

Fur Vogel und Amphibien wird die kiinstliche Erregbarkeit der Hirn
rinde von manchen Dntersuchern uberhaupt bestritten. An ungefesselten Tauben 
sah Bickel weder bei chemischer noch bei galvanischer oder faradischer 
Reizung mittels eingesetzter Elektroden Bewegungseffekte oder Krampfe. An 
den Hemispharen des Frosches bleiben nach Guttmann, Heubel, Fr. Franek 
und Pitres, Bickel, Yerworn, Samaja die verschiedensten Reize ohne direkte 
motorische Wirkungen. — Andere Autoren hingegen erhielten positive Effekte, 
sogar mit distinkten Reizstellen. Nachdem bereits Ferrier (1874), Steiner, 
W. Mills, Boyce bei der Taube kontralaterale Pupillenverengerung undWendung 
des Kopfes nach der Gegenseite von der occipitalen Hirnpartie aus erhalten hatten, 
vermochte Kalischer diesen Befund fur Taube, Huhn, Ente und Papagei zu 
bestatigen und zudem vorn und medial an der Hemisphare zunachst Fliigel- 
bewegung, dahinter isolierte Fufi- und Zehenbewegungl), hierauf Augenschlufi zu 
erhalten (vgl. Steiner). Lateral von den genannten drei Reizstellen liegt eine 
solche fur Bewegungen von Zunge und Kiefer, Offnen und SchlieHen des 
Schnabels.

*) Bereits Brown-Sequard (Compt. rend. 96, 269, 506, 1883) hatte doppel- 
seitige Bewegungseffekte verzeichnet.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

FurFrosch und Fische hatte bereits Ferrier gekreuzte Reizeffekte angegeben, 
am Frosch erhielt dann Langendorff (zum Teil mit Krawzoff, ebenso Wilson) 
vom parietalen Teile des Hemispharium und zwar mit erheblich grbfierer Latenz ais 
vom Riickenmark aus, Bewegungen, Lapinsky sah Krampf wirkungen durch Kreatin. 
Auf eine lokale Anderung der Reflexerregbarkeit des Froschgrofihirns, speziell des 
Atemapparates, weist die Beobachtung Baglionis hin: 15 bis 25 Minuten nach 
Betupfen der hinteren dorsolateralen Partie gibt das Tier auf Hautreizung einen 
eigentiimlichen Stimmlaut, sogenannte Katzenstimme von sich, ein Verhalten, das 
durch 15 bis 25 Minuten andauert.

Albertoni u. Michieli, Lo sperim. 37, 136, 1876. — Baglioni, Zentralbl. 
f. Phys. 1900, S. 97. — Bickel, Pfliigers Arch. 72, 190, 1898.—- Boyce, Physiol.- 
Kongr. zu Cambridge 1898. — Braun, Eckhards Beitr. 7 (1874). — Brown-Só- 
quarn, Compt. rend. 94, 1285, 1882; 96, 269, 506, 1883; 108, 1577, 1889. — Car- 
penter, Zentralbl. f. Phys. 1895, S. 337. — Cunningham, Journ. of. phys. 22, 
264, 1898. —■ Economo, Pfliigers Arch. 91, 629, 1902. —- Exner, Sitzungsber. d. 
W. Ak. 84, 185, 1881; Pfliigers Arch. 41, 349, 1887. — Fr. Franek u. Pitres, 
Arch. de physiol. 1883, p. 6. — Fiirstner, Arch. f. Psychiat. 6, 719, 1876. — 
Gad, Arch. f. Physiol. 1891, S. 541. — Guttmann, ebenda 1866, S. 134. — 
Herrick, Journ. of comp. neur. 5 (2), 190, 1893. — Derselbe, ebenda 7, 92, 
1898. — Heubel, Pfliigers Arch. 9, 263, 1874. — Kalischer, Fortschritte d. 
Med. 1900, S. 641; Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1901, S. 428. — Ph. Knoll, 
Sitzungsber. d. Wien. Akad. 94 (3), 1886. — Langendorff, Zentralbl. f. med. 
Wissensch. 1876, S. 945; Arch. f. Physiol. 1879, S. 90. Vgl. auch Krawzoff, 
Die motorische Wirksamkeit des Froschgehirns. D. J. Kbnigsberg 1879. — La
pinsky, Pfliigers Arch. 74, 47, 1899. — Mann, Journ. of Anat, and Physiol. 30, 1, 
1895. — Marcacci, Rend. Ist. Siena 2, 71, 1876 und Arch. pour les mai. nerv. 1877.— 
Martin, Journ. of Physiol. 23, 383,1897. — Merzbacher, Pfliigers Arch. 96, 572,1903. 
— W. Mills, Br. Med. Journ. 1897, p. 1485; Trans. Roy. Soc. Canada 2 (1896—97). — * 
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Mislawsky, Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 214 — Piltz, Neurol. Zentralbl. 1899, 
S. 875. — Rethi, Sitzungsber. d. Wiener Akad. 102, 359, 1893. — Samaja, Trav. 
Geneye 1903, p. 49. — Semon und Horsley, Br. med. Journ. 1889, p. 1383. — 
Steiner, Pfliigers Arch. 50, 603, 1891. — Szigćthy, Sitzungsber. d. ung. Akad. 
1887. — Verworn, Arch. f. Physiol. 1900, Suppl., S. 105. — Wertheimer und 
Lepage, Arch. de physiol. 1897, p. 168. — Wilson, Journ. of Physiol. 11, p. 504, 
1890. — Ziehen, Arch. f. Physiol. 1899, S. 169; Zentralbl. f. Physiol. 1897, S. 457.

C. Affe.
Von besonderem Interesse, schon wegen der praktischen Analogie zum 

Menschen, sind die am Affenhirn erzielten Reizeffekte. Die alteren Experi- 
mente betreffen das Verhalten in der Familie der schmalnasigen Cercopitheciden 
oder Meerkatzen. In neuerer Zeit wurden auch die anthropoiden Affen untersucht.

Motorische Lokalisation in der Grofihirnrinde yon Innuus rhesus 
(auf Grund der Effekte ktinstlicher Reizung — nach Hitzig).

Big. 5. Hintere Extremitat.
+ Beugung u. Rotation der vorderen Extremitat. 
•J- Exten8ion und Adduktion der vorderen Ex- 

tremitat.
A Kopfwendung nach der Seite der Reizung 

(oberer zentraler Kopffocus).

o Lid.
Fingerbewegung.

O Wendung des Kopfes nach der Gegenseite 
(prazentraler Kopffocus).

X | Zuruckziehen des Ohres und Hebung des 
’ Kopfes (zentrales auriculomotorisches 

A J Zentrum, unterer zentraler Kopffocus). 
0 Vorstrecken der Zunge.
* --- * SchluB der Kieler, Retraktion derMund-

winkel und der Zuuge.
• • Kieferbffnung.
X Obrbewegungen (temporales auriculomoto- 

risches Zentrum).

Zuerst fand Hitzig (1874, G. A. 1, Nr. VIII, S. 170) am Innuus rhesus 
mittels galvanischer und faradischer Reizung eine erregbare, auf die Skelett
muskulatur wirksame Zonę, welche die yordere Zentralwindung und eine 
relativ kleine angrenzende Partie des Stirnhirns vor dem Sulcus praecentrdlis 
umfafit (vgl. Fig 5). Innerhalb dieses Gebietes ergab sich eine sehr scharfe 
Lokalisation. In der yorderen Zentralwindung sind an relatiy eng um- 
schriebenen Stellen von maximaler Erregbarkeit, an sog. Foci, bereits samt- 
liche Muskeln der Extremitaten und des Kopfes yertreten, darunter auch die 
Fingermuskeln (von spateren Untersuchern mehrfach irrtumlicherweise in die 
hintere Zentralwindung yerlegt). Die allgemeine Reihenfolge von oben nach 
unten lautet: hintere, yordere Extremitat, Kopf, Lid (yermutlich auch Auge), 
Ohr (dazu Kopf, bestatigt yon Bechterew, 1898), Mundfacialis, Zunge, 
Kieferbffnung; die letzteren drei Effekte doppelseitig, die erstgenannten nur 
auf der Gegenseite. — Besonders hervorgehoben sei der Nachweis eines 
Zentrums fiir Wendung des Kopfes nach der Seite der Reizung. Dieser 
obere zentrale Kopffocus findet sich yorn an der Grenze zwischen oberem 
und mittlerem Drittel der yorderen Zentralwindung — gleich lateral dayon 
liegt die Reizstelle fiir kontralateralen Lidschlufi und yermutlich fiir isolierte 
Bewegungen des Auges der Gegenseite (zentrales oculomotorisches Zentrum — 
noch nicht untersucht!). — In der angrenzenden Partie des Stirnhirns, vor 
dem Sulcus praecentralis, liegt in mittlerer Hbhe ein weiterer Focus fiir
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Wendung des Kopfes (und der Augen), und zwar fiir Wendung nach der 
Gegenseite sowie fiir doppelseitige Kontraktion des Orbicularis (prazentraler 
Kopffocus, prazentrales Blickzentrum nach Ferrier). Etwas lateral und 
nach hinten yom oberen zentralen Kopffocus liegt ein zweiter, der untere, 
fiir Hebung des Kopfes und fiir Zuriickziehen des Ohres (zentrales auriculo- 
motorisches Zentrum). Von der hinteren Zentralwindung ist nach Hitzig 
nur der oberste Teil noch relatiy leicht reizbar, sonst aber bleibt schwache 
Reizung der Parietalregion wie des Stirnlappens ohne Bewegungseffekt. In 
der Umgebung des Endes der Fissura syluii traten wiederum Ohrbewegungen 
auf, jedoch nur bei Anwendung starkerer Strome (temporales auriculomoto- 
risches Zentrum). Auf Grund dieser Befunde bezeichnete Hitzig am Affen- 

Jlotorische Lokalisation in der GroBhirnrinde von Macacus 
(auf Grund der Effekte kunstlicher Reizung — nach Ferrier).

Vorwartsbewegung der Hinterextremitat wie 
zum Gehen.

Beugung der Hinterextremitat.
Bewegung der Hinterextremitat und des 

Schwanzes.
Vorwartsstreckung der Vorderextremitat. 
Adduktion des Armes u. Pronation der Hand. 

+ Flexion und Supination des Yorderarmes.

•------• Mundfacialis.
0 Vorstrecken der Zunge.
•• KieferOffnung.

Aufrichten des Ohres der Gegenseite, 
Pupillendilatation, Wendung von Kopf 

und Augen nach der Gegenseite (temporales 
Blickzentrum).

Flexion der Finger.
Ą Offnung der Lider, Pupillendilatation, Wen

dung von Kopf und Augen nach der 
Gegenseite (prazentrales Blickzentrum).

Hebung der Augen, Wendung von Kopf 
und Augen nach der Gegenseite.
Senkung der Augen, Wendung von Kopf 
und Augen nach der Gegenseite.

hirn die yordere Zentralwindung mit der angrenzenden Stirnhirnpartie (nicht 
auch die hintere Zentralwindung) beziiglich ibrer motorischen Wirksamkeit 
ais zusammenfassendeś Analogon der Zentralregion des Hundehirns, welche 
in die Gryń sigm. post, und ant. (pars lat.), coronalis, compos. ant. und ectosylv. 
ant. gegliedert erscheint. Allerdings ist hierbei die wenigstens beim Menschen 
stark yariierende Lagę der Fiss. Rolandi mit zu beriicksichtigen.

Fast zu gleicher Zeit wie Hitzig kam Ferrier, welcher ausschliefilich 
die zur Bestimmung von Grenzen oder gar von Foci minder brauchbare fara- 
dische Reizung benutzte, am Macacus zu erheblich abweichenden Resul- 
taten (vgl. Fig. 6). Er bezeichnete die einzelnen Reizstellen, welche in der 
Figur zum raschen Vergleiche mit den Hitzigschen Indices yersehen sind, 
ais relatiy ausgedehnt. Die erregbare Zonę umfasse nicht blofi die yordere 
Zentralwindung, sondern auch die ganze hintere; es folgen von oben nach 

3* 
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unten: hintere, dann yordere Extremitat (Finger hinten), endlich Mund- 
facialis mitKiefer- und Zungenmuskulatur (rhythmischeFrefibewegungen vorn). 
Speziell betonte F er r i er, dafi kombinierte Bewegung beider Extremitaten —- 
zuerst Streckung, dann Beugung, ahnlich wie beim Klettern — von einer rela- 
tiv ausgedehnten Region zu erhalten sei. Zur erregbaren Zonę wird ferner 
gerechnet der hintere und laterale Teil der oberen Stirnwindung (Augen- und 
Kopfwendung, sowie Pupillenerweiterung — ebenso nach Hitzig), dann aber 
auch der ganze Gyrus supramargindlis und angularis (Augenwendung nach der 
Gegenseite und Pupillenerweiterung, yorn dazu Hebung, hinten zudem Sen-

Fig. 7.

Motorische Lokalisation in der GroBhirnrinde von Macacus 
nach Horsiey und Beevor.

(Reproduziert aus Monako w, Hirnpathologie.)

kung — ebenso Caryille und Duret) und die obere Temporalwindung (Ohr
bewegung — vgl. Hitzig, Kopf- und Augenwendung, Pupillenyerengerung: 
temporales Blickzentrum). Auf der medialen Flachę wurden bei der 
allerdings kaum isoliert ausfiihrbaren Reizung des Gyrus uncinatus Bewe
gungen der Lippe und Verengerung des Nasenloches derselben Seite (Schniiffel- 
bewegung) erhalten (ebenso Spencer, aber auch bei Reizung des Tractus 
olfactorius; vgl. auch Ferrier 1890, p. 119). Ebenso ergab Reizung der 
basalen Partien des Temporallappens mitunter Bewegungen von Mund und 
Zunge.

Wahrend die Bewegung der Gliedmafien einseitig, und zwar auf die 
Gegenseite beschrankt ist, erweist sich die kiinstlich erzielte Inneryation der 
Augen, teilweise auch des Kopfes, ebenso jene der Iiiefer und der Zunge 
(Ferrier), endlich auch jene der Stimmbander (Beevor und Horsley) 
ais doppelseitig.

Zu einem ahnlichen Ergebnisse wie Ferrier gelangten beziiglich einer 
motorischen Funktion beider Zentralwindungen (beim Macacus rhesus und 
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sinicus) Luciani und Tamburini, Schafer, Bechterew (1886 bis 1899, 
vgl. Rosenbach, 1883), Horsley und Beevor (vgl. Fig. 7). In anderer 
Hinsicht jedoch modifizierten und erweiterten sie jene Angaben, zumal durch 
feinere Zergliederung der groberen Felder (intraareale Lokalisation z. B. der 
Zehen, der Finger1), des Daumens, des Facialisgebietes). Im Anschlusse an 
Hitzig und Ferrier erhielten die Genannten bereits vor dem Sulc. praecentralis 
Wendung des Kopfes und der Augen nach der Gegenseite (prazentrales 
oder frontales Blickzentrum, Ferriers analoge Reizstelle liegt mehr 
medial), auch LidschluB, Bewegungen der Stirnmuskeln und der Ohrmuskeln 
(Bechterew).

l) Etwas iiber und hinter der Knickungsstelle der Fiss. praecentralis wurde 
von Ferrier, sowie von Horsley und Schafer die Reizstelle fiir das Ballen der 
Faust festgestellt, mit welchem H. E. Hering stets Dorsalflexion der Mittelhand 
bzw. Innervation der Handstrecker verkniipft faud (Pfliigers Arch. 70, 564, 1898). 
— *) H. Munk hingegen lokalisierte auf Grund der Reizeffekte relativ starker 
faradischer Strome das Feld fiir Nackenbewegungen nach vorn von dem Haken 
des Sulc. praecentralis (lateral Kontraktion der yorderen, medial der hinteren Hals- 
muskeln). Medial von der Langsstirnfurche erhielt er Inspirationstetanus und ev. 
Streckung der Wirbelsaule, lateral Kontraktion der Bauchmuskeln. Bei starker 
Reizung ergab die mediale Partie der Konvexitat, ebenso die mediale Flachę des 
Stirnlappens und der yordere Teil seiner Basis heftige Rumpfbewegungen, die 
leicht von epileptischen Krampfen gefolgt waren (Beri. Sitzungsber. 1882, Ges. 
Mitt. 11, 167).

Vor dem oberen Ende des Sulc. praec. soli nach Ferrier und Bech
terew (1899, vgl. auch Parsons und Leyinsohn) das Rindenfeld des 
Halssympathicus liegen (Erweiterung der Lidspalte, Hervortreten des Bulbus, 
Erweiterung der Pupille auf der Gegenseite).

Eine feinere Lokalisation innerhalb des frontalen Blickzentrums gelang 
Schafer und Mott an der hóher stehenden Meerkatze Cercopithecus, namlioh 
oben nach der Gegenseite gerichtete Wendung und Senkung von Augen und 
Kopf (ev. letztere allein), in der Mitte (gerade unter dem horizontalen Astę des 
Sulc. praecent) reine Seitenwendung, unten Wendung und Hebung (ev. letztere 
allein). Der Focus fiir diese Effekte liegt nahe dem Knickungswinkel des Sulcus 
praecentralis; von diesel- Gegend ist dazu noch kontralaterale oder doppelseitige 
Ohrbewegung zu erhalten, bei Reizung weiter oben Aufrichten und Vorwarts- 
wendung, weiter unten Zuruckziehen (vgl. Bechterew, 1899). — In analoger Weise 
erhielt R. Russell am Macacus sinicus nach vorausgeschickter Durchtrennung 
der Seitenwender nahe jenem Eocus Hebung (mehr medial und vorn), Senkung 
(mehr lateral und hinten), sowie Konvergenz (nach vorn vom Knickungswinkel 
des Sulc. praeci).

Im Gyrus cent. ant. fanden die oben genannten Untersucher vorn am 
medialen Rande ein Feld fiir die Rumpfmuskulatur, vorwiegend der Gegenseite 
(Schafer, 1886, Beevor und Horsley, Bechterew, 18992). In beiden 
Zentralwindungen folgen nach diesen Autoren aufeinander hintere, dann vor- 
dere Extremitat, hierauf Stirnmuskeln, LidschluB und mimische Gesichts- 
muskulatur, dann Mund, endlich Larynx und Zunge (in ausgedehnter Ver- 
tretung und nicht ausschlieBlich symmetrischer Innervation), sowie Platysma. 
Von der Pars opercularis sind Kau- und Schluckbewegungen zu erhalten 
(Bechterew, 1900). Der Effekt am Kehlkopf (genau hinter dem untersten 
Ende des Sulc. praecent. zu erhalten) beschrankt sich auf Adduktion beider 
Stimmbander; Abduktion wurde bisher nur bei Hund und Katze erzielt 
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(Semon und Horsley). — Horsley und Schafer (1884x) bezeichneten 
ferner auf der medialen Flachę den hinteren Abschnitt des Gyr. front, sup. 
und den Lołnts paracentralis ais reizbar: es sollen hier von vorn nach hinten 
Reizstellen fiir Kopf, Arm, Rumpf, Schwanz und Bein folgen.

Vom Hinterhauptslappen des Macacus aus erhielt zuerst Schafer 
(1888) konjugierte Augenbewegungen, er begriindete damit die Existenz eines 
occipitalen Blickzentrums im Afienhirn (zugleich Pupillendilatation, 
Parsons und Leyinsohn). Bei starkerer Reizung waren von der ganzen 
konyexen wie medialen Oberflache aus Effekte zu erzielen, und zwar oben 
Wendung nach der Gegenseite mit Senkung, dann reine Seitenwendung, 
unten ebensolche und dazu noch Hebung. Am gróBten war jedoch der 
Erfolg bei Reizung der medialen Flachę, auf welcher ubrigens die Zonę fiir 
reine Seitenwendung nur schmal ist. Zudem lag der Focus im vorderen 
Bezirke der medialen Flachę. Die Gesichtslinien blieben bei den Bewegungen 
parallel, die Mitbewegung der Lider und der Pupillen war inconstant. Vom 
Gyrus angularis aus konnte Schafer nur bei starkerer faradischer Reizung 
des hinteren Abschnittes dieselben Effekte erreichen. Bechterew (1897, 
1900), welcher vom ganzen Occipitallappen und Gyr. ang. Augenbewegungen 
erhielt, beschrieb ein Zentrum fiir Konyergenz, Senkung und Pupillen- 
verengerung im untersten Teile des hinteren Angularisschenkels, dariiber ein 
solches fiir Senkung, Wendung nach der Gegenseite, Pupillenerweiterung; 
Pupilleneffekte wurden auch yon zwei Stellen des yorderen Angularisschenkels 
erzielt. — Die Reizerfolge Schafers erwiesen sich ais nicht yermittelt durch 
sog. Assoziations- oder Binnenfasern, welche etwa vom Hinterhauptslappen 
nach den yorderen oculomotorischen Zentren yerlaufen [wurden. 'Auch nach 
Abtragung des Stirnhirns bis zur Zentralfurche hatte die elektrische Reizung 
den gleichen Erfolg (bestatigt von Sherrington, 1894).

Schon die Analyse der gleichgearteten Versuche am Hunde fiihrte zur 
Aufstellung eines selbstandigen occipitalen Augenbewegungsfeldes mit ab- 
steigender Bahn zu den subcorticalen Zentren. — Ein weiterer Grund fiir 
diese Annahme ergibt sich aus der Beobachtung, dali die Latenzperiode fiir 
die Kontraktion der Augenmuskeln groBer ist bei Reizung des occipitalen 
(und ebenso des temporalen) Zentrums ais bei Reizung des frontalen- 
prazentralen, etwa 0,2" gegen 0,1" (Schafer, 1888).

Die friihere Verlegung des hinteren oculomotorischen Zentrums in den 
Gyrus angularis seitens Ferrier war ein Irrtum, bedingt durch Strom- 
schleifen. Der Befund von Schafer weist yielmehr wesentlich auf die 
mediale Flachę des Hinterhauptslappens hin. Ferrier selbst hat in Verein 
mit Turner seine friihere Annahme durch den Befund widerlegt, daB iso- 
lierte Lasion des Gj/r. angularis (im Gegensatze zur Calcarinarinde) keine 
absteigende Degeneration ergibt (vgl. unten2).

*) Brown-Sćquard (Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 261) erhielt oberhalb des 
Sulcus callosomarginalis Bewegungen der gekreuzten, unterhalb jener Furche solche 
der gleichnamigen Extremitaten. — 2) Ferriers friihere Angabe beziiglich oculo- 
motorischer Effekte der Angularisreizung wurde von Bernheimer (W. Sitzungsber. 
108 (3), 299, 1899) wieder aufgenommen und zwar mit dem Zusatze, dafi diese 
Wirkung auch nach Abtragung des Daches vom yorderen Faar der Vierhiigei 
fortbestehe, nicht aber nach Medianschnitt zwischen beiden Oculomotoriuskernen.
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Von der hinteren oder oberen Halfte der ersten Schlafenwindung, sowie 

von der angrenzenden Partie der zweiten erhielten in Bestatigung Hitzigs 
und Ferriers Luciani und Tamburini, Schafer und Brown, sowie 
Bechterew (1900) am Macacus Ohrbewegungen, meistens Zuziickziehen, ye.r- 
bunden mit Hebung des Lides, Erweiterung der Pupillen und Wendung yon 
Kopf und Augen nach der Gegenseite, ein Effekt, der auf das Bestehen eines 
temporalen Blickzentrum s hinweist (vgl. oben).

Beziiglich der Lokalisation in der Hirnrinde der anthropoiden Affen 
liegt schon eine Anzahl yon Daten vor. Zunachst wurden von Beevor und 
Horsley Versuche mit faradischer Reizung, welche in hbherer Starkę erfor- 
derlich war, an einem Orang-Utang unternommen. Gegeniiber den Angaben 
Ferriers u. a. fur den Macacus gelangten sie hier z.u einer erheblichen Ein- 
schrankung der erregbaren Zonę. Neben der ganzen yorderen Zentralwindung 
werden nur mehr einzelne Teile der hinteren hierzu gerechnet, speziell solche 
ihrer unteren Halfte (den Fingern und dem Mundfacialis zugeschrieben). Dazu 
kommt ein isoliertes frontales Feld vor der Fiss. praecentralis fur Wendung 
der Augen nach der Gegenseite, homolog dem prazentralen Blickzentrum 
beim Innuus und Macacus. Es ergaben sich fur den Orang sehr starkę 
lokale Differenzen der faradischen Reizbarkeit innerhalb der erregbaren 
Zonę, so dafi Beevor und Horsley dieselbe nicht ais Continuum, son- 
dern ais zusammengesetzt aus zum Teil isolierten Feldern zeichnen. Das 
Zentrum derselben wurde etwa dem Hitzigschen Begriff des Focus ent- 
sprechen. Von den Zwischenstellen aus war selbst bei relatiy starker Rei
zung kein Bewegungseffekt zu erzielen'). Auch betonten die Untersucher, 
dali die Reizung beim Orang im Gegensatz zu jener am Macacus nur sehr 
selten kombinierte Bewegungen auslóst, viel haufiger nur segmentale oder 
Einzelbewegungen; Anfalle von corticaler Epilepsie fehlten.

Die ausgedehntesten und griindlichsten Beobachtungen an Anthropoiden, 
und zwar am Orang, Schimpansen (vgl. Fig. 8 u. 9 a. f. S.) und Gorilla (vgl. 
Fig. 10 a. S. 41) yerdanken wir Sherrington und Grunbaum. Ihr wesent- 
licher Fund beschrankt auf Grund unipolarer Reizung — in Bestatigung 
von Hitzigs Entdeckung am Innuus rhesus — die erregbare Zonę auf die 
yordere Zentralwindung, einen Teil des FuBes der ersten Stirnwindung und 
den yorderen oberen Anteil des Lob. paracentralis sowie auf das prazentrale 
Blickzentrum vor dem Sulcus praecentralis (dazu Lidbewegung und eyentuell 
Kopfwendung nach der Gegenseite) und auf das occipitale Feld fur Augen- 
bewegungen. Die Bedingungen fur das Eintreten der oculomotorischen Effekte 
zeigen typische Besonderheiten. Innerhalb der yorderen Zentralwindung und 
des angrenzenden Teiles der ersten Stirnwindung und des Lobus paracen
tralis findet sich die gesamte Skelettmuskulatur der Gegenseite (in der Mund- 
region jene beider Seiten) yertreten. Die genauere Anordnung ist aus den 
Fig. 8, 9, 10 zu ersehen 2).

Aus dem reichen Detail sei heryorgehoben, dafi in dem Nackenareal 
unten und hinten auch Ohrbewegungen zu erhalten sind (vgl. Hitzig).

’) Analoges beobachteten Sherrington und H. E. Hering (Pfliigers Arch. 
70, 570, 1898) am Cynocephalus. ■— !) Ich yerdanke die Figuren sowie ćingehende 
briefliche Auskunfte, welche ich hier mityerwerte, der grofien Łiebenswufdigkeit 
von Professor C. 8. Sherrington.
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Motorische Lokalisation in der GroBhirnrinde des Schimpansen 
(auf Grund der Effekte kttnstlicher Reizung — nach Sherrington und Grilnbaum).

AuBenflache.
Anus u. nagina Bauch

Fig. 8.

Fig. 9.
Innenflache.
Anus u. nagina

Besonders interessant sind die Ergebnisse bezuglich der Rumpfmuskeln. 
Kontraktion solcher wurde zunachst vom FuBe der ersten Stirnwindung er
halten, jedoch nur in beschranktem Umfange und speziell in der Umgebung 



Reizeffiekte an anthropoiden Affen. 41

des Perineums, vorwiegend auf der Gegenseite, so daB Sherrington die- 
selben ais sekundare Effekte betrachtet. Hingegen ergab eine schmale Zonę 
der yorderen Zentralwindung — in der Hóhe des oberen Knies des Sulc. 
cent. — medial ganz umschriebene Bewegungen des Bauches, eyentuell auch 
des Perineums, lateral solche des Brustkorbes (Musc. scapulares und pectorales) 
und zwar auf der Gegenseite. Sherrington betrachtet diese Reizeffekte ais 
primare.

Die Lagę der einzelnen Foci erwies sich ais nicht unbetrachtlichen indi- 
yiduellen Schwankungen unterworfen; sie laBt auch keine gesetzmaBige Be- 

Fig. 10.
Anus

Motorisehe Lokalisation in der GroBhirnrinde des G o r i 11 a
(auf Grund der Effekte kiinstlicher Reizung — nach Sherrington und Griinbaum).

ziehung zu den einzelnen Furchen erkennen, so daB von einer groBen Anzahl 
von Reizstellen bald diese, bald jene in die Tiefe der Furchen yersteckt zu 
liegen kommen. Die yordere Grenze der erregbaren Zonę erscheint nicht 
ganz scharf (infolge von Bahnung, s. unten), auch sind mitunter, speziell bei 
wiederholter Reizung, neben den primaren Bewegungseffekten sekundare oder 
Mitbewegungen zu erhalten. Auf der Konyexitat des Hinterhauptslappens 
scheint nur Reizung yon dessen auBerstem Pol Augenbewegungen zu ergeben, 
auf der medialen Flachę nur die Lippen der Fiss. Calcarina, also insgesamt das 
Verbreitungsgebiet der Gennari-Vicq d’Azyrschen Streifens (occipitales 
Blickzentrum, der Sehsphare entsprechend, s. unten). Die hintere Zentral
windung (auch am Orang entgegen Beevor und Horsley, und zwar auch nach 
Exstirpation der yorderen Zentralwindung) und der ganze iibrige Parietal- 
wie Occipitallappen, speziell auch der Gryrus angularis, desgleichen die Insel, 
erweisen sich ais unerregbar. Dasselbe gilt vom Stirnhirn, speziell yon jener 
Partie, welche dem Brocaschen Sprachzentrum des Menschen homolog ist. 
Die abweichenden Angaben friiherer Untersucher, welche auf weit gróBere 
Ausdehnung der erregbaren Zonę beim Affen, speziell auf Reizbarkeit der 
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hinteren Zentralwindung und des Gyr. angularis lauteten, erscheinen gegen- 
iiber den iibereinstimmenden Befunden von Hitzig am Innuus und von 
Sherrington und Grunbaum an Anthropoiden ais irrtiimlich. Jene Re- 
sultate waren augenscheinlich vorgetauscht durch alleinige Anwendung bi- 
polarer faradischer Strome und zwar von zu hoher Intensitat, welche zumal 
an den kleinen Gehirnen der niederen Affen Scheinefflekte in der naheren wie 
weiteren Umgebung der wirklichen Reizstellen oder der zugehórigen Stab- 
kranzbundel ergaben.

Die Beschrankung der erregbaren Zoile auf den Gyr. cent. ant. und die 
angrenzende Partie der ersten Stirnwindung und des Lob. paracentralis — 
abgesehen von dem prazentralen und dem occipitalen, ev. noch dem tempo- 
ralen oculomotorischen Zentrum — und damit die funktionelle Scheidung der 
yorderen und hinteren Zentralwindung trifft wohl fiir die gesamten niederen 
wie hóheren Affen zu, desgleichen fiir den Menschen.

Bechterew, Physiol. d. mot. Feldes der Gehirnrinde. Russ. Arch f. Psychiat. 
1886 und 1887, auch sep.; Arch. slav. de biol. 1887; Arch. f. Physiol. 1899, 
S. 500, 1899, Suppl., S. 534. Vgl. Rosenbach, D. J., Petersburg 1883.— Bechterew, 
Neurol. Zentralbl. 1897, S. 720; Verh. d. psychiat. Ver. zu Petersburg, 23. Okt. 1897; 
Arch. f. Physiol. 1900, S. 25; Suppl., 1900, S. 145. — Beevor und Horsley, Philos. 
Trans. 178, B., 153; 179, B., 205; 181, B., 129; 185, B., 39. — Ferrier, Proc. Roy. 
Soc. 22, 229 und 23, 409, 1875; Functions, 1. ed. 1876, 2. ed. 1886; On cerebral locali- 
sation, 1890, D.Ubers. Wien 1892. — Hitzig, Beri. klin.Wochenschr. 1874, S. 65 (G. A. 1, 
Nr. VIII, S. 170). — Horsley und Beeror, Proc. Roy. Soc. 53, 463, 1893. — 
Horsley und Schafer, Ebenda, 1884, p. 437. — H. Munk, Ges. Mitteilungen, 
1. Aufl., Berlin 1883; 2. Aufl. 1890. — Levinsohn, Arch. f. Physiol. 1902, S. 557. — 
Parsons, Journ. ofPhysiol. 26, 366, 1901. — R. Russell, Journ. of Physiol. 17, 
1, 1894. — Schafer, Int. Monatsschr. f. Anat. u. Physiol. 5, 149, 1888; Proc. 
Roy. Soc. 43, 408, 411, 1888; Journ. of Physiol. 9, p. I, II, 1888; Brain 11, 1, 7, 
145, 158, 1889. — Schafer und S. Brown, Brain 1888, p. 362: Philos. Trans. 1888, 
p. 308. — Schafer und Horsley, Ludwig-Festschrift. Leipzig 1886, S. 269; Philos. 
Trans. 1887, 1888, 1889 (179 B., 1). — Schafer und Mott, Br. med. Journ. 1890, 
p. 1419; Brain 13, 165, 1890. — Sherrington, Journ. of Physiol. 17, 27, 1894. ■— 
Derselbe und Grunbaum, Proc. Roy. Soc. 69, 206, 1901; 72, 152, 1903. — 
Semon und Horsley, Br. med. Journ. 2, 1383, 1889; Philos. Trans. B. 1890, 
p. 187. ■— Spencer, Proc..Roy. Soc. 55, 61, 1894.

D. Menach.

Bei Operationen am menschlichen Gehirn wurden gelegentlich Reiz- 
versuche unternommen1). Dieselben scheinen von keinerlei nachteiliger 
Wirkung zu sein, da Strome von maBiger Starkę, welche nach Eróffnung 
des Subarachnoidealraumes vóllig ausreichen, kaum jemals einen epilep- 
tischen Anfall (ein solcher Ausnahmsfall bei Dana) zur Folgę haben, wie 
ein solcher leicht beim Hunde, noch leichter am Kaninchen eintritt. Nach
dem Bartholow, Keen, Lloyd und Deaver von der Zentralregion aus 
Kontraktionen im Arm und im Facialisgebiet ausgelost hatten, gelang es

’) Vgl. auch die Reizergebnisse von Op.penheim, Starr, Negro-Oliva, 
Leobet, Heaton, Bechterew u. a. Zusammenstellungen bei Mills, Brain 1889 
und Lancet, 21. Dzbr. 1901; Beevor u. Horsley, Philos. Trans. B. 1890, p. 152; 
Ferrier, Cerebral localisation, 1890, p. 34; Lamacq, Arch. clin. de Bordeaux 
1897; Dejerine, Hirnanatomie 2 (Fig. 236).
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Nancrede, im Gyr. cent. ant. eine Reizstelle fur den Daumen aufzufinden. 
Umfassenden Beobachtungen zufolge hat sich nur die yordere, nicht auch die 
hintere Zentralwindung des Menschen (Horsley, Mills, Sinkler u. Potter, 
Leszynsky u. Glass, J. P. Stewart, speziell F. Krause) ais kunstlich er
regbar erwiesen. Beziiglich der ersten Stirnwindung fehlt es noch an Daten, 
von der zweiten und dritten ist nur der hinterste Teil des FuBes gerade vor 
der yorderen Zentralwindung erregbar. — Beziiglich der Anordnung der 
Rindenzentren und betreffs der regionalen Verschiedenheit der Reizbarkeit 
(Poci und unerregbare Zwischenzonen) hat sich eine yolle Analogie zu den 
anthropoiden Affen ergeben. In der yorderen Zentralwindung folgen yon 
oben nach unten: Bein, Nacken und Kopf (Wendung nach derselben Seite 
bei Reizung in der Mitte der Windung, etwas unterhalb des oberen Knies 
der Fiss. Rolandi, zentraler Kopffocus — Parker und Grotch), obere 
Extremitat mit besonderen Zentren fur den Daumen und fur die anderen 
Finger, Gesicht — speziell Orbicularis oculi unterhalb des unteren Endes 
des Sulc. praecent. superior, dann die Kaumuskeln. Die Ergebnisse yon 
F. Krause, welcher vor allem die Foci fur zahlreiche Spezialbewegungen 
der oberen Extremitat genau bestimmte, sind fur die Fig. 25 (s. spater) 
yerwertet worden. Pathologische Reizeffekte haben die doppelseitige Inner- 
yation des M. frontalis, die wesentlich contralaterale des Af. orbicularis (Pug- 
liese), ebenso die Inneryation der Kaumuskeln vom Operculum aus dargetan 
(Popoff).

Kunstliche Reizung des hintersten Teiles yom FuBe der zweiten Stirn
windung — nahe der zweiten Frontalfurche — ergibt Wendung von 
Kopf und Augen nach der Gegenseite (prazentraler Kopffocus bzw. Blick
zentrum, Bechterew). Im Vergleich zum Affen erscheint dasselbe beim 
Menschen ganz an die yordere Zentralwindung herangeriickt.

Auf ein (wenigstens scheinbar) einseitig wirksames oculomotorisches 
Zentrum im Orbicularisgebiet der yorderen Zentralwindung — in Analogie 
zu Hitzigs Befund am Hunde — weisen Falle hin yon einseitigem Nystagmus 
beilokaler Schadelyerletzung bzw. Hirnreizung (Silex, Schapringer, Crzel- 
litzer, Neustatter, E. H. Oppenheimer). — Fur das Bestehen eines 
occipitalen Blickzentrums spricht schon, abgesehen yon den Befunden bei 
pathologischer Lasion (s. spater), die zwangsweise Wendung yon Kopf und 
Augen nach der Gegenseite (Deyiation conjuguee), welche bei krankhafter 
Reizung in der Parietooccipitalregion yielfach beschrieben worden ist, speziell 
bei Herden im Gyrus angularis, welche den darunterliegenden occipitalen 
Stabkranz, die sog. sekundare oder motorische Sehstrahlung reizen. Auch 
im ubrigen bestatigen die pathologischen Reizeffekte die aus den Erschei- 
nungen bei kunstlicher Reizung sowie órtlicher Lasion erschlossene Rinden- 
localisation.

Bechterew, Arch. f. Physiol., Suppl. 1899, S. 543 und 1900, S. 22. — R. du 
Bois-Reymond u. Silex, Arch. f. Physiol. 1899, S. 177. — Dana, New York 
Med. Rec. 1893, p. 578. — Horsley, Philos. Trans. 181 B, 129, 1891. — P. Krause, 
Hirnchirurgie. Separatabdruck aus Die deutsche Klinik, Berlin 1904. — Nancrede, 
Philad. Med. News 1888. — E. H. Oppenheimer, D. med. Wochenschr. 1904, 
S. 850. — Parker u. Gotch, Br. med. J. 1893 (1), p. 1102. — Popoff, Neur. 
Wiestnik 1899. — Pugliese, Riv. di pat. nery. 1898, p. 49. — Sciamanna, Arch. 
ital. de biol. 1883, p. 441 und Arch. di psichiat. 1890, p. 197.
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3. Reizeffekte innerhalb der vegetativen Sphare, 
zumal des Hun des.

A. Beziiglich der glatten Muskulatur.
Den zahlreichen Beobachtungen iiber Bewegungen der Skelett muskulatur 

bei kiinstlicher Rindenreizung stellen relativ wenige Angaben gegeniiber, 
welche die glatte Muskulatur betreffen. Bei Reizung in der Umgebung des 
Sulc. cruc. wurden Bewegungen des Darmes, der Harnblase x) und des Uterus 
erhalten, hingegen Hemmung spontaner Magenperistaltik (Bochefontaine 
1876, p. 140, Fr. Franek und Pitres; W. Page May, negativ beziiglich 
Magenbewegung). Der Focus fiir den Detrusor vesicae liegt bei Hund und 
Katze in der medialen Partie des Gyr. sigm, post., jener fiir den Sphincter 
etwas weiter lateral (Bechterew u. Mislawsky hzw. Meyer 1888, 1893, 
ebenso Ossipow); speziell ist von jener Gegend zunachst Erschlaffung des 
Sphincter und erst sekundar Kontraktion des Detrusor eesicae zu erzielen 
(Frankl-Hochwart u. A. Fróhlich). Nahe dabei finden sich Zentren fiir 
Erektion und Ejaculation, sowie fiir Spermasekretion (Pussep u. Bechterew). 
Gleichfalls voin medialen und caudalen Teile des Gyr. sigm. post, am Hunde 
(Bechterew, 1893), vom oberen Rande der yorderen Zentralwindung und 
des Lob. paracentralis beim Affen erhalt man Kontraktion, bzw. Erschlaffung 
des Sphincter ani und der Vagina (Sherrington u. Griinbaum, Frankl- 
Hochwart u. A. Fróhlich).

Die Reizwirkungen auf die Irismuskulatur wurden bereits bei Besprechung 
der Bewegungseffekte an den Augen miterwahnt.

B. Beziiglich Driisensekretion.
Speichelsekretion, iiberwiegend auf der Gegenseite wurde yon Lepine 

und Bochefontaine (1876, p. 161) ais diffuser Effekt bei Reizung des ganzen 
Vorderhirns, bzw. der Zentralregion beschrieben. Kiilz u. Braun erhielten 
diese Wirkung ausschliehlich bei Reizung des Hitzigschen Mundfacialis- 
zentrums (auf Fig. 3), begleitet von starker Kontraktion der Gesichts- 
muskulatur, wahrend Bechterew u. Mislawsky (1888, 1889) an leicht 
curaresierten Hunden den Focus fiir die Submaxillaris und Parotis, ohne gleich- 
zeitigen Bewegungseffekt, weiter lateral, an der Vereinigung von Gyr. comp. 
ant. und sylv. ant. lokalisierten. Bary bestatigte diesen Befund unter An- 
wendungvon Chloroform- oder Morphiumnarkose. —Die epileptischen Krampfe 
bei starker kiinstlicher Reizung sind gleichfalls yon Speichelflull begleitet 
(Albertoni, Fr. Franek u. Pitres; Eckhard u. Fluck, welche auch das 
Ergebnis von Bechterew u. Mislawsky auf Verdeckung von Krampfen 
durch Curare bezogen), desgleichen von Schweihabsonderung an den von 
Konyulsionen betroffenen Kórperteilen, wie dies Fr. Franek u. Pitres an 
der Katze, Gribojedow an Katzen und Fiillen (isoliert bei Reizung des 
Gyr. sigmoides ant.), Adamkiewicz am Menschen beobachtete.

l) Die Móglichkeit, an curaresierten Hunden sehr leicht Kontraktionen der 
Harnblase reflektorisch von sensiblen Spinalneryen sowie vom Infraorbitalis her aus- 
zulósen, haben P. Bert (Arch. de physiol. 1869, p. 650) und Hitzig (1873, Ges. 
Abhandl. 1, 53) heryorgehoben.
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Tranensekretion wurde von Bechterew u. Mislawsky (1891) bei 
Reizung des medialen Randes yom Gyr. sigm, des Hundes erhalten; Parsons 
Versuche an der Katze blieben negatiy.

Absonderung von Magensaft und Schleim ist durch Reizung des yorderen 
Endes des Gyr. coronalis (an der Yereinigungsstelle mit dem Gyr. ectosylu. 
zum Gyr. comp. ant.) zu erhalten. Der Effekt tritt mit 2 bis 3' Latenz ein, 
zeigt eine lange Nachdauer und fallt aus nach Unterminierung jener Rinden- 
stelle oder nach Durchtrennung beider Vagi am Halse (Gerwer u. Bech
terew, vgl. auch Htasko).

Auch bezuglich der anderen Verdauungsdriisen haben Bechterew und 
seine Schiller positive Effekte erhalten. Fiir die Ausscheidung yon Galie und 
fiir die Absonderung von Pankreassaft hatte zuvor Bochefontaine nur 
Hemmbarkeit yom Sulcus cruciatus aus, fiir die Nierensekretion EinfluBlosig- 
keit der Reizung angegeben. Nach Narbut u. Bechterew yeranlaBt Reizung 
in der Mitte des Gyr. sigmoides ant. die Bauchspeicheldriise zur Tatigkeit, 
Reizung etwas weiter medial bedingt Gallenausscheidung (Wirsaladse u. 
Bechterew). Die Untersuchungen von Mering d. Jung, und Bechterew 
beziiglich der Inneryation der Darmdriisen sind noch nicht abgeschlossen.

C. Bezuglich Respiration.
Vom Gyr. sigm. post, des Hundes ist Verlangsamung und Vertiefung der 

Atemziige, ja inspiratorischer Stillstand zu erhalten (Danilewsky, Richet, 
Werner, G. W. Spencer — nach II. Munk (G. M., S. 164) vom Stirnpole 
aus). Die Versuche von Fr. Franek u. Pitres, Bechterew mit Ostankoff 
u. Schukowski erwiesen zwar yerschiedene Wirkungen der Zentralregion 
bezuglich Rhythmus, Tiefe und Form der Atembewegungen, fiihrten aber zu 
keiner prazisen Lokalisation dieser Effekte.

Reizung an der Ilirnbasis ergibt nach Danilewsky, Bochefontaine 
Beschleunigung, nach H. Munk (G. M. 11, 164) (Basis des Stirnlappens) 
exspiratorischen Stillstand, nach W. G. Spencer sowie Russell an Hund, 
Katze, Kaninchen und Affe (lateral von der Wurzel des Tractus olfactorius) 
Verlangsamung und inspiratorischen oder exspiratorischen Stillstand. Diese 
Effekte, wie sie auch bei Reizung der blofigelegten Commissura ant. erhalten 
wurden, kónnen recht wohl auf Mitreizung des Olfactorius beruhen, zumal da 
Reizung der Vereinigungsstelle von Bulbus und Tractus olfactorius Inspi- 
rationsclonus bewirkt.

Umschriebene Reizstellen wurden dagegen an der frontalen Grenze 
der erregbaren Zonę bei Hund, Katze, Kaninchen aufgefunden, so ein Focus 
fiir Inspirationstetanus etwas vor und lateral yon dem oberen Ende des Sulc. 
supraorb. (H. Munk, G. M. 10), dann ein Reizpunkt fiir Beschleunigung der 
Atmung im oberen Ende des Sulc. supraorb. (Spencer), bzw. im yorderen 
Ende des Sulcus coronalis (Langelain u. Beyermann), ein Focus fiir 
Beschleunigung, Verflachung der Atmung und inspiratorischen Stillstand im 
Gyr. sigm, ant., medial yon der Reizstelle fiir die Nackenmuskeln (Nicolaides, 
Mavrakis u. Dontas). Beim Affen liegt der analoge Focus etwas lateral vor 
dem oberen Ende des Sulcus praecentralis, medial davon findet sich eine Stelle 
fiir Vertiefung bis Stillstand der Inspiration (Bechterew, 1899, letzteres 
zuerst yon H. Munk (G. M. 11, 167) beobachtet).
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D. Beziiglich Zirkulation.

Zuerst sah Schiff (1873), dann Vulpian (1875) Wirkungen der elek- 
trischen Rindenreizung auf den Blutumlauf, wahrend Hilarewski (vgl. auch 
Tscherewow) solche bestritt. Wahrend Danilewsky (1875) den Gyr. 
suprasylu., Richet (1878) den Gyr. sigm, ant., Langelain u. Beyermann 
damit ubereinstimmend das vorderste Ende des Sulc. coron. bevorzugt fanden, 
bezeichneten Bochefontaine (1876 und 1883), Schafer und Bradford, 
ebenso Fr. Franek u. Pitres (1887) Wirkungen wie Vasokonstriktion, oft 
mit folgender Erweiterung und Yerlangsamung, seltener Beschleunigung der 
Herzaktion, ais relatiy diffuse Effekte. Dieselben sind nicht auf die Gegen
seite beschrankt, treten jedoch nur bei Reizung der Zentralregion und ihrer 
Umgebung auf. Bei Applikation von Elektrizitat oder Kochsalz daselbst 
beobachtete zuerst Lepine (1875, vgl. Ito), dann Eulenburg u. Landois 
(1876) Gefafierweiterung und Erwarmung (nach anfanglicher Abkiihlung — 
Eulenburg u. Landois) an den kontralateralen Extremitaten. Raudnitz 
bestritt dies. — Auf Warmereizung der Hirnrinde tritt beim Hunde Er
weiterung der HautgefaBe ein (Brown-Seąuard); ein gleiches Resultat 
erhielten Schafer u. Bradford bei thermischer und elektrischer Reizung der 
medialen Flachę des Affenhirns.

Bary, Neur. Wiestnik 1899; cf. Bechterew, Arch. f. Physiol. 1902, S. 268 
bis 270. — Bechterew, Arch. f. Physiol. 1899, S. 500. — Bechterew u. Meyer, 
Neurol. Zentralbl. 1893, S. 81. — Bechterew u. Mislawsky, Neurol. Zentralbl. 
1888, S. 505, 563; 1889, S. 190; 1891, 8. 481; 1893, S. 81. — Bechterew u. Ostanz 
k'off, Russ. Arch. f. Psychiat. 1886; Neurol. Zentralbl. 1894, S. 584. — Boche
fontaine, Arch. de physiol. 1876, p. 140; 1883, p. 34. — Danilewsky, Pfliigers 
Arch. 11, 128, 1875. — Eckhard, Beitr. 7, 199; Neurol. Zentralbl. 1889, S. 65; 
ygl. Fluck, D. J., Giefien 1889. -— Eulenburg u. Landois, Zentralbl. f. med. 
Wiss. 1876, S. 260; Virchows Arch. 66, 489 u. 68, 245; Compt rend. 82, 564; 
Beri. klin. Wochenschr. 1876, Nr. 42, 43 (vgl. auch Deutsch. med. Wochenschr. 
1896, S. 111). — Frankl-Hochwart u. A. Frohlich, Wien. klin. Rundschau 
1900, 8. 492; Pfliigers Arch. 81, 420, 1900; Jahrb. f. Psychiat. 22, 76, 1902; 
Neurol. Zentralbl. 1904, Nr. 14. — Fr. Franek, Leęons, Paris 1887, p. 245. — 
Gerwer u. Bechterew, Russ. Arch. f. Psychiat. 1899; Arch. f. Physiol. 1902, 
S. 273. — Gribojedow, Verh. d. Psychiat. Klin. Petersburg 16. Mai 1902. — 
Hilarewski, Petersb. naturf. Ges. 1876. — Htasko, Beziehung des Gehirns zum 
Magen, D. J., Dorpat 1887. — Ito, Zeitsehr. f. Biol. 38, 63, 652, 1899. — Kiilz 
u. Braun, Zentralbl. f. med. Wissensch. 1875, S. 419. —■ Langelain u. Beyer
mann, Brain 1903, p. 81. — Lepine, Par. Gaz. mód. 19 juin 1875. — Mering d. Jung, 
u. Bechterew, Arch. f. Physiol. 1902, S. 280. — Narbut u. Bechterew, ebenda 
S. 278. — Nicolaides, vgl. auch Mavrakis u. Dontas, VI. Int. Physiol. Con- 
gress, Briissel 1904. — W. Page May, Journ. of Physiol. 31, 260, 1904. — Parsons, 
ebenda 26,366,1901. — Pussep (u. Bechterew), Gehirnzentren fiirErektion und 
Ejakulation; D. J. Petersburg 1902. — Raudnitz, Virch. Arch. 101, 276, 1885. — 
Richet, Circonvolutions cereb. These Paris 1878. — R. Russell, Proc. Roy. Soc. 
1894, p. 237. — Schafer u. Bradford, Schafers Text-Book 2, 714 1900. — 
Schukowski, Arb. a. d. Inst. Bechterew, 1898. — Sherrington u. Griinbaum, 
Zentralbl. f. Physiol. 1892, S. 399 und Proc. Roy. Soc. 72, 151 1903. — W. G. 
Spencer, Proc. Roy. Soc. 55, 61, 1894. — Tscherewow, Wratsch 1889. — 
Werner, Allg. Zeitsehr. f. Psychiat. 1896. — Wirsaladse u. Bechterew, Russ. 
Arch. f. Psychiat. 1901, Nr. 12; Arcb. f. Physiol. 1902, S. 280.
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Anhang.

Elektromotorische Reizeffekte1).
Die durch Reizung der „motorisehen“ Zonę gesetzte Erregung der 

Riickenmarksbahnen, der Vorderwurzeln und der Muskelneryen auBert sich 
einerseits in dem schliefilichen Bewegungseffekt, andererseits aber auch in 
elektromotorischen Wirkungen an den einzelnen Gliedern der erregungs- 
leitenden Kette. So zeigt der Langsąuerschnittstrom des Riickenmarkes bei 
Faradisierung der motorischen Region, nicht der iibrigen Rinde, an Katze 
und Affe zuerst eine fast kontinuierliche Abnahme, dann deutlich rhythmische, 
immer langsamer werdende Schwankungen — entsprechend dem anfangs 
tetanischen, dann klonischen Bewegungseffekt (Gotch u. Horsley2). Nicht 
minder veranlal.it Reizung der Hirnrinde eine negatiye Schwankung im 
Vorderwurzelstumpfe, welche allerdings nur ein Viertel von der am Riicken- 
marksquerschnitt zu beobachtenden GróBe besitzt. Jedoch gilt nicht das Um- 
gekehrte (Gotch u. Horsley) — die corticomuskulare Leitungsbahn, nicht das 
einzelne System oder Neuron, zeigt eine nur einsinnige Beanspruchbarkeit, 
ebenso wie der Reflexbogen im Riickenmark nur ein einsinniges Leitungs- 
yermbgen aufweist.

Umgekehrt lassen sich yon sensiblen und sensorischen Leitungsbahnen 
aus elektromotorische Reizeffekte an der Hirnrinde heryorrufen. Nachdem be
reits Hitzig (seit 1874 3) sich mit solchen Versuchen beschaftigt hatte, machte 
zuerst R. Caton (1875) die Angabe, daB die Eigenstróme der Hirnrinde bei 
Kaninchen und Affen eine negatiye Schwankung zeigen, wenn man die Rinde 
yon der Peripherie her in Erregung yersetzt. Das Auftreten einer negatiyen, 
mitunter auch einer positiyen Schwankung an bestimmten Rindengebieten bei 
Reizung der zugehorigen Sinnesorgane (Haut, Ohr, Auge, Nasenschleimhaut) 
wurde am Kaninchen, Hunde und Affen festgestellt, und zwar yon Dani- 
lewsky (1876 beobachtet — 1891 mitgeteiłt, wenigstens in deutscher 
Sprache), v. Fleischl (1883 beobachtet —- 1890 publiziert), Gotch u. 
Horsley (1888 beobachtet -— 1889 yeróffentlicht), Beck (1890), Beck u. 
Cybulski (1892), Larionow. Auch yon einer Hemisphare auf die andere 
ist ein elektromotorischer Reizeffekt zu erzielen (Beck). Narkose lai.it diese 
Wirkungen wegfallen (Fleischl). Am ruhenden Gehirn sind periodische 
Schwankungen zu beobachten, welche der Atmung und der Herzaktion nicht

’) Beck, Zentralbl. f. Physiol. 1890, S. 473; VI. Int. PhysiologenkongreB, 
Briissel 1904. Beck u. Cybulski, Zentralbl.f. Physiol. 1892, S. 1 und Anz. d. Krakauer 
Akad., Dzbr. 1891. R. Caton, Brit. med. Assoc., 43. KongreB, 1875. Danilewsky, 
Zentralbl. f. Physiol. 1891, S. 1. v. Fleischl, ebenda 1890, S. 573. Gotch u. 
Horsley, Proc. Roy. Soc. 1888, Nov.; 1889, p. 18; Naturę 1889, p. 500; Zentralbl. 
f. Phys. 1890, S. 649; Proc. Roy. Soc. 49 (1891); Philos. Trans. 182 B, 267, 1892. 
Horsley, Brain 21, 547, 1898. Larionow, Pfliigers Arch. 76, 608, 1899. — 2) Auch 
von dem bloBgelegten Stabkranze aus ist eine Wirkung zu erzielen, die aber nur 
die Halfte des Effektes yon der Rinde her ausmacht. Die reflektorisch ausgeloste 
Schwankung betragt nur ein Siebentel des Wertes bei direkter Rindenreizung. Hin
gegen ist die maximale Hubhohe des erregten Muskels bei Rindenreizung nur etwa 
drei Fiinftel des bei Reizung des peripheren Neryen erzielbaren Maximums. (Gotch 
u. Horsley). — 3) Mitgeteiłt in „H. Jackson und die motorischen Rindenzentren”, 
Berlin 1901, S. 14, Anm. 2.

veranlal.it
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parallel gehen (Beck). Eine genaue Abgrenzung der Sinnesspharen ist aller
dings mit dieser Methode nicht zu erreichen, immerhin vermag sie z. B. die 
Speziallokalisation innerhalb der Zentralregion zu bestatigen.

4. Hemmungs- und Bahnungswirkungen.
Erst langere Zeit nach der Entdeckung der mannigfachen Erregungs- 

effekte, wie sie durch Reizung der Hirnoberflache an der Skelettmuskulatur 
sowie in der vegetativen Sphare resultieren, wurden kunstliche Hemmungs
wirkungen im Tierexperiment erhalten 1). Das Vermógen willkurlicher Hem- 
mung won Reflexen wie von bereits begonnenen Bewegungen ist uns zwar 
schon aus der Selbstbeobachtung gelaufig. Die Gleichwertigkeit des willkiir- 
lichen Erregungs- und Hemmungsprozesses wird auch durch die Tatsache 
illustriert, daB die Reaktionszeit fiir beide Yorgange gleich groB ist (Gad 
u. Orschansky, Cleghorn u. Stewart).

Im Tieryersuch gelang es erst2) Bubnoff u. Heidenhain am Hunde- 
hirn eine bestehende Muskelkontraktion, sei sie durch vorausgegangene 
starkę Rindenreizung, zumal bei Morphiumyergiftung, oder reflektorisch 
bewirkt, dadurch kiinstlich zu hemmen, daB sie schwache faradische Strome 
auf scheinbar dieselbe Rindenstelle bzw. dereń Nachbarschaft einwirken 
lieBen (vgl. den Befund von H. E. Hering u. Sherrington). Mitunter 
yermag auch Reizung peripherer Neryen (oder Rindenabtragung) Lósung der 
Kontraktion zu bewirken. In analoger Weise laBt sich der durch starkę 
Reizung der einen Hinterbeinarea herbeigefiihrte Tetanus der beiden hinteren 
Extremitaten durch Reizung der anderen Hemisphare hemmen oder wenig- 
stens zu einer koordinierten Stampfbewegung herabsetzen (Lewaschew; ahn- 
liches bei Asch u. Neisser, Brown-Seąuard). — Auf gleichzeitige Aus- 
lósung von corticaler Hemmung und Erregung3) beziebt Brown-Seąuard 
die Beobachtung, daB bei Hunden und Kaninchen die Hirnrinde mitunter nicht 
auf den elektrischen Reiz anzusprechen scheint, wahrend die spontane Beweg
lichkeit und Sensibilitat ungestórt ist. Auf corticalen Hemmungseffekten

') Vgl. auch die allgemeinen Studien iiber Hemmung im Zentralneryensystem 
bei Setschenow, Physiologische Studien iiber den Hemmungsmechanismus. Berlin 
1863; (mit Paschutin) Neue Versuche am Hirn ’und Riickenmark des Frosches. 
Berlin 1865; Mem. de 1’acad. de Petersbourg 20, 357; Uber die elektrische und 
chemische Beizung der sensiblen Riickenmarksneryen. Berlin 1868; Pfliigers Arch. 
27, 524, 1882; Herzen, Exp. sur les centres moddrateurs. Turin 1864; Schlosser, 
Arch. f. Physiol. 1880, S. 303; Gad, Arch. f. Physiol. 1881, S. 566; Wegele, Verh. 
der physik.-mediz. Ges. zu Wiirzburg, Neue Folgę 17, Nr. 1; Luchsinger, Pfliigers 
Arch. 27, 190, 1882; Gad u. Orschansky s. unten; H. Munk, Arch. f. Physiol. 
1881, S. 553 und Ges. Mitt. 10, 130; Verworn, Arch. f. Physiol. 1900, Suppl., 
S. 114. Eine eingehende Darstellung iiber die intrazentralen Hemmungsyorgange 
in ihrer Beziehung zur Skelettmuskulatur hat H. E. Hering gegeben. Ergeb. 
d. Physiol. 1 (2), 503 bis 533, 1902. — !) Vorangegangen waren die von Noth- 
nagel (an Kaninchen und Taube, Zeitschr. f. klin. Med. 1881, S. 138) bestrittenen 
Beobachtungen von Simonoff (Reicherts Arch. 1866, S. 545), denen zufolge 
spinale Reflexe durch Reizung des Vorderhirns mittels eingesenktei- Nadeln ge- 
hemmt werden, sowie die Angaben Bochefontaines (1876) bezuglich Hemmbar- 
keit bestehender Magenperistaltik, Pankreas- und Gallensekretion vom Sulc. cruc. 
aus. — 3) Vgl. die Untersuchung von A. Baer (Pfliigers Arch. 106, 523, 1905) iiber 
die Effekte bei gleichzeitiger elektrischer Reizung zweier Rindenstellen am Hunde. 
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scheint die Verlangerung der Reflexzeit bei gleichzeitiger schwacher Reizung 
des Stirnlappens zu beruhen (Verkiirzung nach Exstirpation, Fano und 
Libertini), ebenso die Erniedrigung der Kontraktionen unter derselben Be- 
dingung, wenn zur Probe die vorderen Spinalwurzeln in ihrer Kontinuitat 
gereizt werden (R. Oddi).

Das Bestehen eines Hemmungstonus seitens des GroBhirns, speziell der 
motorischen Region, auf die spinalen Reflexe sowie auf bestimmte automatische 
Bewegungsimpulse der subcorticalen Zentren J) ist aus der Beobachtung zu 
erschlieBen, dafi am enthirnten oder auch nur der motorischen Region be- 
raubten Tiere (Goltz, J. Loeb, Langendorff), ebenso in analogen patho- 
logischen Fallen am Menschen gewisse jener Funktionen nach anfanglicher 
Depression eine Steigerung erfahren. Bei halbseitiger Abtrennung des GroB- 
hirns tritt diese Erscheinung auf der Gegenseite ein (Wundt, Langendorff 
fur den Frosch; Barlow, Mc Hall, Nothnagel fur den Menschen). An der 
Dauerfunktion der corticalen Hemmungszentren sind die Sinnesorgane wesent- 
lich beteiligt: an Fróschen bewirkt bereits Blendung eine Steigerung der Reflex- 
erregbarkeit (Fubini, Langendorff). In der tonischen Hemmungsfunktion 
erblickten Goltz und J. Loeb geradezu die Haupttatigkeit des GroBhirns. 
Die gleich zu erwahnenden Studien von Sherrington und H. E. Hering 
sprechen fur eine exakte Lokalisation der Hemmungswirkungen in der moto- 
nschen Region. (Uber Isolierungsveranderungen der subcorticalen Gebilde, 
vgl. auch oben; beziiglich subcorticaler Hemmungszentren siehe Vierhugel.)

In den letzten Jahren hat Sherrington eingehende Studien iiber corti- 
cale Hemmung unternommen. Er fand zunachst an Katze und Affe, daB die 
tonische Verkiirzung des Bect. ext. oculi nach Durchtrennung des Nerwus 
oculomotorius und trochlearis sowie konsekutiver Erschlaffung der iibrigen 
Augenmuskeln sich hemmen laBt durch kunstliche Reizung jener Rinden- 
stellen auf derselben Seite, welche de norma Einwartsbewegung des betrefienden 
Auges und Auswartsbewegung des anderen (Deviation conjuguee) veran- 
lassen, also durch Reizung des prazentralen oder des occipitalen oculomotori
schen Zentrums. Derselbe Erfolg ist an beiden Stellen auch vom freigelegten 
Mark aus zu erzielen, ebenso von der einen Rindenstelle aus nach Exstirpation 
bzw. Schnittabtrennung der anderen. Das nur noch vom Abducens versorgte 
Auge derselben Seite geht dabei mindestens bis zur Primarstellung medial- 
warts, und zwar ausschlieBlich infolge von Erschlaffung des Hedus externus. 
Die entsprechende Bewegung vermag das iiberlebende Tier auch spontan 
auszufiihren. Eine ebensolche antagonistische Korrelation besteht zwischen 
Schliefiung und Offnung der Lider. Diese Beobachtungen wurden von Topo- 
lanski am Kaninchen (auf graphischem Wege), von R. du Bois-Reymond 
am Hunde bestatigt.

Eine geeignete Vorbedingung fur das Studium von Hemmungswirkungen 
bietet die tonische Starre, in welche gewisse Muskelgruppen nach Abtragung 
des GroBhirns oder Durchschneidung der Hirnschenkel verfallen („decerebrate 
rigidityu Sherringtons, vgl. oben Kapitel 2 2). Die unmittelbar durch die

') Ein Beispiel dieser Art ist die Steigerung der Osophagusperistaltik beim 
Frosche durch Enthirnung (Steinach, Pfliigers Arch. 60, 593, 1895). — 2) Dieser 
Zustand diirfte — schon wegen seiner relativ langen Dauer — nicht ais eine 
Reizwirkung von der Schnittflache aufzufassen sein, sondern ais eine Ausfalls- 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 4.
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Operation oder sonst reflektorisch ausgeloste Starre laht sich an einseitig 
yerletzten Tieren mittels Reizung der anderen motorischen Rindenregion 
hemmen1) und durch die gegensatzliche Bewegung ersetzen (Sherrington). 
Ebenso wirkt Reizung der Hirnstiele, der Pyramiden, der yorderen Klein- 
hirnhalfte oder der yentrolateralen Region des Riickenmarkąuerschnittes 
(A. Fróhlich u. Sherrington), ferner Durchtrennung der hinteren Spinal- 
wurzeln oder Hemisektion oberhalb der Pyramidenkreuzung. Ein gleicher 
Hemmungserfolg ist an groBhirnlosen Tieren reflektorisch zu erzielen, 
z. B. mittels Hitzereizung der einen Pfote (Erschlaffung und Streckung der 
anderen, beispielsweise tonisch gebeugten Pfote), desgleichen durch mecha
nische Reizung der Hand oder des FuBballens (Erschlaffung und Beugung 
derselben, beispielsweise tonisch gestreckten Extremitat), endlich durch 
Reizung des zentralen Stumpfes gewisser Neryen* 2).

erscheinung, namlich ais Folgę des Wegfalles einer tonischen Hemmungsfunktion 
des GroUhirns (ygl. Naheres unten beziiglich der „decerebellate rigidity“).

Ł) Nach B. du Bois-Beymond geht die Erschlaffung nicht unter den nor- 
malen Tonus herab. — 2) Hier sei auch daran erinnert, dafl die willkiirliche Kon
traktion des Abductor indicis durch elektrische Hautreizung am anderen Arm zum 
Erschlaffen gebracht wird (Ad. Fick, Cleghorn u. Stewart). Die Erschlaffung 
der Dorsalflektoren bei willkurlicher l’lantarflexion des Fufies gegen einen Wider- 
stand ist direkt fiihlbar (H. E. Hering, Pfliigers Arch. 68, 223, 1897).

Von besonderer Bedeutung ist der yon H. E. Herihg und Sherrington 
erbrachte Nachweis, dali die Erschlaffung einer Muskelgruppe, z. B. der 
Beuger, nicht yon dem die Kontraktion anregenden Focus aus, sondern von 
jener Rindenstelle aus zu erhalten ist, dereń Reizung Kontraktion der Ant- 
agonisten, der Strecker, ergibt. Die Zentren fur Kontraktion und fur Er
schlaffung derselben Muskeln liegen demgemah oft relatiy weit auseinander, 
z. B. beim Cynocephalus fiir Beugung und fiir Streckung des contralateralen 
Ellbogens mehr ais 1 cm. Die Hemmung eines bestehenden Kontraktions- 
zustandes erfolgt schon bei Reizstarken, welche noch nicht geniigen, eine Zu- 
sammenziehung der Antagonisten selbst zu yeranlassen, aber selbst bei Eintritt 
auch eines solchen Effektes, beispielsweise an den Streckern, geht die Er
schlaffung der Beuger yoraus.

Die oben erwahnte Trennung der Reizstellen fiir Kontraktion und fiir Er
schlaffung ist natiirlich nur bei grófierer Ausdehnung des betreffenden Rinden- 
feldes nachzuweisen. Anderenfalls sind beide Effekte scheinbar yon derselben 
Stelle aus zu erhalten, wie dies schon Bubnoff und Heidenhain angaben, 
indem sie allerdings die Nachbarschaft ais gleich wirksam bezeichneten. So 
laBt sich scheinbar vom Kontraktion szentrum aus auch Erschlaffung des 
Detrusor vesicae (Bechterew u. Mislawsky) auslósen; ein gleiches gilt fiir 
die Rindenregion des Sphincter ani, dereń Reizung zunachst Kontraktion, nach 
Durchschneidung der Nervi erigentes jedoch Erschlaffung mit erheblich langerer 
Latenz ergibt, ein Effekt, der wiederum nach Durchtrennung der Nervi 
hypogastrici wegfallt (Frankl-Hochwart u. A. Fróhlich). — Auch die 
Pupillendilatation, welche nach Exzision des Sympathicus oder nach Schnitt 
hinter den Yierhiigeln, also nach Ausschaltung der Nervi dilatatores, auf 
schwache Reizung der oculomotorischen Zentren hin noch eintritt (allerdings 
yermindert), wurde ais corticale Hemmung des Sphincter iridis gedeutet 
(Braunstein).
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Das beschriebene gegensatzliche Verhalten gewisser ais Antagonisten 
bezeichneter Muskeln, die korrelatiye Innervationsweise nach Sherrington, 
ist nur ais eine der móglichen Form en ihres Zusammenarbeitens anzusehen, 
nicht ais die einzige und dauernde (R. du Bois-Reymond).

Einerseits ist der Antagonismus kaum zwischen irgend zwei Muskeln ein voll- 
kommener bezuglich aller Bewegungskomponenten — nach meiner Anschauung, die 
sich auf spezielle Untersuchungen iiber paralytisches Schielen stiitzt, besteht ein 
solcher nicht einmal zwischen Red. ext. und Red. int. oculi. Andererseits ist eine 
gleichzeitige Kontraktion sogenannter Antagonisten fiir zahlreiche Bewegungen bei 
Mensch und Tier zweifellos, sei sie gleich stark oder ungleich stark, diene sie zur 
Prazisionskorrektur oder Begrenzung der Bewegungen oder blolS zur Sicherung der 
Fiihrung im Gelenk — speziell gilt dies von sogenannten mittelbaren Antagonisten 
(R. du Bois-Reymond). — Gleichzeitige Kontraktion von Antagonisten hat 
Sherrington (Journ. of Physiol. 13, 722, 1892) bei Reflexen auf Hautreiz am 
Frosche beschrieben, ebenso Lówenthal u. Horsley (Proc. Roy. Soc. 61, 1897) bei 
Reizung der Vorderbeinarea am Hunde, welch letztere Beobachtung H. E. Hering 
(Pfliigers Arch. 70, 588) allerdings nicht ais beweiskraftig bezeichnet. Dieser Autor 
konnte im Verein mit Sherrington bei Rindenreizung am Affen niemals gleich
zeitige Kontraktion eigentlicher Antagonisten erhalten, wohl aber kamen kompli- 
ziertere Verhaltnisse verschiedener Muskelgruppen zur Beobachtung, namlich neben 
Erschlaffung eines Muskels und Kontraktion des Antagonisten noch Erschlaffung 
und Kontraktion anderer Muskeln.

Bereits Bubnoff u. Heidenhain (1881), spater Horsley u. Schafer 
habeu ais Gegenstiick zu den geschilderten Hemmungs effekten auch Fórde- 
rungserscheinungen („Bahnung" nach Exner) beobachtet, speziell 
Begiinstigung der Rindenreizung durch gleichzeitige mechanische Reizung 
in der Peripherie, z. B. Streichen der Pfote, oder durch einen yoraus- 
geschickten Rindenreiz selbst (durch etwa 1” andauernd, Exner). Die 
Summation, wie sie von Setschenow, Stirling u. a. auch zwischen gewissen 
Reflexen beobachtet wurde, gilt auch fiir zwei unterschwellige Reizungen. 
In analoger Weise reagiert die von der Haut aus reflektorisch gereizte Pfote 
eines Kaninchens starker, wenn gleichzeitig die entsprechende Rindenstelle 
unterschwellig gereizt oder der Hbrnerv durch Anrufen erregt wird.

Bahnungseffekte bestehen auch zwischen einzelnen Rindenpartien. So 
erhoht Faradisation bestimmter Stellen der hinteren Zentralwindung, ohne 
selbst einen direkten motorischen Effekt auszulosen, die Reizbarkeit der in 
gleicher Hóhe gelegenen Foci der yorderen Zentralwindung. Die Entdecker 
dieses Verhaltens an anthropoiden Affen, Sherrington u. Grunbaum, 
beziehen es auch auf „Bahnung", daB bei manchen Reizyersuchen die yordere 
Grenze der motorischen Region unscharf und weiter ausgedehnt erscheint ais 
unter gewóhnlichen Verhaltnissen.

Asch u. Neisser, Pfliigers Arch. 40, 191, 1887. — Bechterew u. 
Mislawsky, Neurol. Zentralbl. 1888, 505, 563. — R. du Bois-Reymond, Arch f. 
Physiol. 1902, Suppl., S. 27. — Bubnoff u. Heidenhain, Pfliigers Arch. 26, 137, 
1881. Vgl. auch 26, 546 gegen H. Munk (Arch. f. Phys. 1881, S. 553 und G. M. 10, 
130). — Braunstein, Zur Lehre von der Inneryation der Pupillenbewegung. 
Wiesbaden 1894. — Brown-Sequard, Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 261. — 
Cleghorn u. Stewart, Amer. Journ. of Physiol. 1901, p. 281. — Exner, 
Pfliigers Arch. 28, 487, 1882. — Fano u. Libertini, Arch. ital. de biol. 1895, 
p. 438. — Frankl-Hochwart u. A. Frbhlich, J. B. f. Psychiat. 22, 76, 1902. — 
A. Frohlich u. Sherrington, Journ. of Physiol. 28, 14, 1902. — Fubini, 
Moleschotts Unters. 11, 586, 1876. — Gad u. Orschansky, Arch. f. Physiol. 1887, 
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S. 363. — H. E. Hering u. Sherrington, Pfliigers Arch. 68, 222,1898. — Horsley 
u. Schafer, Ludwig-Festschrift, Leipzig 1886. — Langendorff, Arch. f. Physiol. 
1877, S. 96 u. 435. — Lewaschew, Pfliigers Arch. 36, 279, 1885. — Nothnagel, 
Ziemssens Handbuch 11 (1), 101. — R. Oddi, Arch. ital. de biol. 14, 1895. — 
Sherrington, Proc. Roy. Soc. 53, 407, 1893; 60, 414. Journ. of Physiol. 17, 27, 
1894; 1899, Suppl., p. 26. — Derselbe u. Griinbaum , Proc. Roy. Soc. 72, 152, 
1903. — Topolanski, Arch. f. Ophth. 46, 452, 1898. — Wundt, Grundz. d. physiol. 
Psychol., 1. A., 1874, S. 340.

Anhang.
Uber den Schlaf.

Der Lehre von den cerebralen Hemmungserscheinungen seien einige Be- 
merkungen iiber die objektiyen Phanomene des Schlafes angeschlossen, ohne 
daB damit eine allgemeine Hemmungstheorie des Schlafes yertreten werden soli. 
Ein periodisches Aufhóren der spontanen Bewegung und des Bewufitseins — 
soweit ein beziiglicher AnalogieschluB yom Menschen aus gestattet ist — findet 
sich in der Reihe der Wirbeltiere allgemein. Selbst die Fische setzen be- 
kanntlich die Schwimmtatigkeit zeitweilig aus und ruhen dann auf dem 
Grunde. Ein kiinstliches Wachhalten erschópft den Organismus sehr bald: 
Hunde sind nach vier- bis funftagiger Schlaflosigkeit yerloren, auch wenn 
man sie nunmehr schlafen lafit und warm halt (M. de Manaceine). Die Dauer 
des taglichen Schlafes betragt beim Menschen unter normalen Verhaltnissen 
etwa sieben bis acht Stunden. Beziiglich des zeitlichen Verlaufes der Schlaf- 
tiefe bestehen erhebliche individuelle Unterschiede, welche im allgemeinen 
gestatten, einen normalen Typus zu unterscheiden mit rasch (in etwa einer 
Stunde) erreichtem Maximum und anfangs raschem, dann langsamerem Ab- 
sinken — ev. mit einem zweiten Maximum gegen Morgen —- und einen 
anomalen, neurasthenischen Typus mit spater sich einstellendem Maximum 
und langsamem Abfall (Kohlschiitter, Mónninghoff und Piesbergen, 
Michelson, Romer, Weygandt). Wahrend des Schlafes erweist sich 
neben der kiinstlichen Reizbarkeit der Hirnrinde (Tarchanoff) auch die 
Reflexerregbarkeit herabgesetzt — so die Sehnenreflexe und der Cremaster- 
reflex (Rosenbach), die yascularen Reflexe (Patrizi), der Pupillarreflex 
(Berger und Loewy). Es spricht dieses Verhalten dagegen, daB im 
Schlafe eine alleinige Ausschaltung des GroBhirns besteht — wenigstens 
zeigen bei kiinstlicher oder pathologischer Isolierung des Hirnstammes und 
des. Riickenmarkes die Reflexe eine Steigerung (Rosenbach). Wahrend 
des Schlafes ist auch die Nierensekretion herabgesetzt (Quincke), wahrend 
die Arbeit der Verdauungsdriisen anscheinend unbeeinflufit bleibt (Pawłów); 
die Sauerstoffaufnahme und die Kohlensaureabgabe hingegen ist yermindert 
(Saint-Martin). Eine Anderung der Hirntemperatur im Schlafe ist nicht zu 
konstatieren (A. Mosso). — Das Problem eines partiellen Schlafzustandes 
einzelner Gehirnabteilungen, ebenso die Frage der abwechselnden Tatigkeit 
je einer Hemisphare ist mehrfach behandelt worden (M. de Manaceine, 
Stern). Man hat auch yersucht, bestimmten Hirnteilen, so dem zentralen 
Hóhlengrau, eine yorwiegende Beteiligung am Zustandekommen des Schlafes 
zuzuschreiben (R. Dubois, Z. Oppenheimer).

Von den zahlreichen Theorien iiber die Ursache des Schlafes ist wohl die 
zirkulatorische Theorie die alteste (Coppie 1854, Howell), und zwar sollte 
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eine spastische Anamie der HirngefaBe — in Antagonismus zu. jenen der 
Haut — die Grundlage des Schlafzustandes sein. Gegen die Annahme eines 
Blutmangels im Gehirn wahrend des Schlafes ist bereits Binz auf Grund von 
Versuchen mittels narkotischer Substanzen eingetreten. Am Kaninchen ist 
das Gehirn im Chloralschlafe deutlich blutreicher (Spehl). Die Studien an 
trepanierten Menschen haben, wenigstens zu Anfang des Schlafes, Hyperamie 
des Gehirns ergeben (Rummo und Ferranini, A. Czerny, Brodmann): 
ferner Sinken des Blutdruckes (Bruch und Fayerwather), verlangsamtes 
Fortschreiten der Pulswelle (Patrizi), Verstarkung der respiratorischen und 
pulsatorischen Schwankungen am Gehirn — bei affektfreiem Erwachen tritt 
Abnahme des Gehirnvolums ein (Brodmann1). —• Gegeniiber der unhalt- 
baren zirkulatorischen Theorie des Schlafes wurde besonders eingehend von 
P r e y e r die toxische Ermudungstheorie vertreten; speziell sollte die Ab- 
lenkung des Blutsauerstoffs durch die zirkulierenden Ermudungsstoffe, bzw. 
der Mangel an Sauerstoff in den Neryenzellen, die Veranlassung des Schlafes 
sein. Der toxischen Theorie haben sich angeschlossen Errera (Leukomain- 
wirkung), Dubois (Winterschlaf = Kohlensaure - Acetonnarkose), Berger 
und Loewy, Bugnion, D. Querton.

*) Beim Erwachen der Fledermaus aus dem Winterschlaf erfolgt ein allmah- 
liches Fortschreiten von medullaren und subcorticalen Funktionen zu corticalen 
(Merzbacher, Pfliigers Arch. 97, 569, 1903). — 2) Die hohe-Bedeutung des Ab- 
schlieBens der Sinneseindriicke fiir den Eintritt des Schlafes wird besonders gut 
illustriert durch die bekannte Beobachtung Strumpells, daB ein einseitig Blinder 
und Tauber, dessen Haut und Muskeln anasthetisch waren und dem auch Geruch 
und Geschmack fehlten, bei AbschluB seiner einzigen Sinnespforten, namlich des
einen Auges und Ohres, einschlief.

Eine Hemmungstheorie des Schlafes hat Brown-Seąuard vertreten * 2). 
Zugunsten einer solchen Vorstellung kónnte die Entdeckung von Leduc 
angefiihrt werden, daB ein dem normalen Schlafe anscheinend gleichender 
Zustand — allerdings nach einleitender allgemeiner Muskelkontraktion — 
herbeigefuhrt werden kann durch Einwirkung gleichgerichteter Induktions- 
strbme von geringer Spannung auf den Kopf (12 bis 30 Volt, 2 bis 
10 M.-Amp., mit 150 bis 200 Unterbrechungen in der Sekunde).

Kurz erwahnt sei auch die meines Erachtens unannehmbare mechanische 
Theorie der Retraktion oder des Amóbeidismus von Lepine, Rabl-Ruck- 
hard, Duval, Tanzi, Lugaro, nach welcher beim Schlaf eine Unter- 
brechung der cerebralen Leitungsbahnen dadurch stattfinde, daB die ais 
diskontinuierlich und freibeweglich angenommenen Endausbreitungen der 
Neuronen sich von den AnschluBzellen zuruckziehen sollten.

Zahlreiche Tiere, zumal V6gel, lassen sich in einen schlaf ahnlichen Zustand 
von Bewegungslosigkeit dadurch yersetzen, dali man sie langere Zeit in abnormen 
Korperlagen festhalt. Dieses Experimentum mirabile von Schwenter (1636) und 
A. Kircher (1646) wurde durch Preyer, Danilewsky und J. Czerniak ein
gehend wiederholt und von den beiden ersteren ais reflektorischer Hemmungseffekt, 
von dem letzteren ais optische Hypnose gedeutet. DerVersuch gelingt jedoch auch 
an geblendeten oder grofihirnlosen Froschen (Heubel, Danilewsky, Biernacki, 
Verworn). Nach Verworns exakter Analyse des Zustandes handelt es sich dabei 
darum, daJ3 die Reflexbewegung, welche aus der betreffenden Lagę in die normale 
Korperhaltung zuruckfuhren wurde, tonisch fixiert wird. Atmung und Herz- 
schlag sind beschleunigt. Das Aufstehen beim „Erwachen" geschieht nicht durch 
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Nachlasseh des Tonus, sondern durch einen erneuten Kontraktionsimpuls. Nach 
Yerworri ist die Ahnlichkeit des Eocperimentum mirabile mit der menschlichen 
Hypnose, welche Danilewsky damit identifizierte (1891), eine ganz auflerliche 
(s. Lit. II.). ■—■ Betreffs der Hypnose am Menschen sei auf die Darstellungen folgender 
Autoren verwiesen: Moll, Preyer, Luys, Bernheim, Lióbault, Minde, 
Hirsch, Benedikt, Bjórnstróm, Schrenck-Notzing, Lowenfeld u. a.

Bezuglich der subjektiyen Erseheinungen im Schlafzustande, namlich 
derTraume, muli hier ein Hinweis auf die reiche psychophysische Literatur 
geniigen (s. Lit. III.). Dasselbe gilt yon dem Problem iiber die Beziehungen 
zwischen Physischem und Psychischem, sowie von den Methoden und Ergeb- 
nissen der psychophysischen Forschung iiberhaupt (s. Lit. IV.).

Lit. I. Berger u. Loewy, Journ. de l’anat. et de la physiol. 1898, p. 364. — 
Binz, Arch. f. exp. Path. 6, 310, 1877. — Breisacher, Arch. f. Physiol. 1891, S. 321.
— Brodmann, Journ. of Psychol. 1, 10, 1902. — Brown-Sćąuard, Arch. de 
physiol. 1889, p. 338. — Bruch u. Fayerwather, Am. Journ. of Physiol. 5, 199,
1901. — Bugnion, Arch. des sc. phys. et nat. 1898, p. 568. — Coppie (1854, 
1872), The intracranial circulation. Edinburgh 1890. -— A. Czerny, 'Wien. klin. 
Wochenschr. 1892, S. 56; JB. f. K. H. K. 1896, S. 337. — Delboeuf, Le sommeil 
et les reves. Paris 1885. — B. Dubois (Schlafzentrum), Compt. rend. soc. biol. 
53, 229, 1901. — Derselbe, ebenda 1895, p. 149, 814, 830. — Duval, Bev. de 
mód. 1894, p. 727; Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 86. — Errera, Sur de mecanisme 
du sommeil. Bruxelles 1895. — Derselbe, Compt. rend. soc. biol. 1891, p. 508. — 
Heerwagen, Wundts Philos. Stud. 5, 301, 1889. — Howell, Journ. of exp. med. 2, 
313,1897. — Kochs Biol. Zentralbl. 1891, S. 229. — Kohlschiitter, Henles Ztschr. 
f. rat. Medizin 1862, auch D. J. Leipzig 1862. — Leduc, Compt. rend. soc. biol. 1903, 
p. 1297; Arch. d’ólóct. mód. 1902, Nr. 118 u. 1903. — A. Lehmann, Die korper- 
lichen Aufierungen psych. Zustande. (Umfass. Werk.) Leipzig 1899. — Lemoine, 
Du sommeil. Paris 1885. ■—■ Lópine, Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 85. — Lióbault, 
Du sommeil et des etats analogues. Paris 1866. — Derselbe, Le sommeil provoquó. 
Paris 1889. •— M. de Manacóine, Arch. ital. de biol. 20, 326, 1894. — Maury, 
Le sommeil et les reves. Paris 1878..— Michelson, Unters. iiber Schlaftiefe. D. J. 
Dorpat 1891. — Monninghoff u. Piesbergen, Zeitschr. f. Biol. 19, S. 114, 1883.
— Saint-Martin, Compt. rend. 105, 1124, 1887. — Nicard, Le sommeil normal. 
Lyon 1904. — Oppenheimer, Arch. f. Phys. 1902, S. 68. — Patrizi, Riv. di 
patol. ment. 1897; Arch. ital. de biol. 37, 252, 1902. — Pilcz, Wien. med. 
Wochenschr. 1891, Nr. 43. — Preyer, Uber die Ursache des Schlafes. Stuttgart
1877. — Purkinje, Art. Wachen, Schlaf, Traum. Wagners Handworterb. d. 
Physiol. 3 (2), 412, 1846. — Querton (Ubers. d. Schlaftheorien), Trav. Solvay 2,
1, 1898. — Quincke, Arch. f. exp. Pathol. 7, 115. — Radestock, Scblaf und 
Traum. Leipzig 1878. — O. Rosenbach, Zeitschr. f. klin. Med. 1, 358, 1880. — 
Rosenbaum^ Warum miissen wir schlafen? Berlin 1892. — Bummo u. Ferranini, 
Compt. rend. 104, 310; Arch. ital. de biol. 1887, p. 57; Verh. d. internat, med. 
Kongr. 2, 74, 1891. — Scholz, Schlaf u. Traum. Leipzig 1887. — Serguóyef f, Phys. 
de la veille et du sommeil 2 Bde. Paris 1890. — Siemens, Arch. f. Psychiat. 9 (3), 72,
1878. — Spehl, L’encóphale 1887, p. 55. — Spitta, Schlaf und Traumzustande.
2. Aufl. Freiburg 1892. — Stern, Beri. klin. Wochenschr. 1894, S. 1111. — Striim- 
pell, Pfliigers Arch. 15, 573, 1877. — Tarchanoff, Arch. ital. de biol. 1894, p. 314.

Lit. II. Biernacki, Arch. de physiol. 1891, p. 295. — J. Czermak, Pfliigers 
Arch. 7, 107, 1873. — Danilewsky, ebenda 24, 489, 595, 1881. — Heidenhain, 
Der tier. Magnetismus. Leipzig 1880. — Heubel, Pfliigers Arch. 14, 158, 1876. — 
L. Hellmann, Beri, tierarztl. Wochenschr. 1900, S. 517. — Stefanowska, Traw 
Solvay. 5, 185, 1902. — Preyer, Zentralbl. f. med. Wiss. 1873, S. 177. — Der
selbe, Der tier. Hypnotismus. Jena 1878. — Verworn, Beitr. z. Physiol. d. 
Zentralneryensystems. I. Teil. Die sogen. Hypnose der Tiere. Jena 1898.

Lit. III. Binz, Uber den Traum. Bonn 1878. — Ives Delage, Rev. scient. 
1891, p. 40. — Freud, Die Traumdeutung. Wien 1900. — Giefiler, Aus den 
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Tiefen des Traumlebens. Halle 1890; Die physiol. Bez. der Traum vorgange. Halle 
1896; Allg. Zeitsehr. f. Psych. 1901, S. 164. — Graffunder, Traum und Traum- 
deutung, 1894. — Kazowsky, N. Zentralbl. 1901, Nr. 11. — Leidesdorf, Das 
Traumleben. Wien 1880. — Mourre, Rev. philos. 55, 503, 634, 1903. — A. Pilcz, 
Monatsschr. f. Psychiat. u. Neurol. 1899. — Richardson, Asclepiad. 9, 129. London 
1892. — Rousseau, Rev. philos. 55, 411, 1903. — Siebeck, Das Traumleben der 
Seele. Nr. 279. Samml. Virchow-Holtzendorf. 1877. — Simon, Le monde des reves. 
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Viertes Kapitel.

Esperimentelle Terletzungen der GroBhirnrinde bei Tieren.
Zur Kontrolle und Erganzung der Reizversuche, welche zunachst nur 

iiber die corticale Innervation der Bewegung Aufschlufi geben, speziell aber 
zur Feststellung der lokalen sensiblen Funktionen der Hirnrinde wird nach 
dem Vorgange von Hitzig (1870) die Methode angewendet, engbegrenzte 
Lasionen der Oberflache zu erzeugen (Exzision, Um- oder Unterschneidung J), 
Atzung, bloBe Aufdeckung — im Gegensatze zu den ausgedehnten Zerstbrungen 
nach Goltz) und die Ausfallserscheinungen systematisch zu studieren. (Uber 
die besonderen Untersuchungsmethoden s. spater.)

Die so erhaltenen Daten iiber Rindenlokalisation stehen allerdings an 
topischer Prazision und Isolierung hinter den Aufschliissen der kiinstlichen

*) Die Gleichwertigkeit von Umschneidung engbegrenzter Stellen und Exstir- 
pation haben Paneth (1885), Mariąue (These, Bruxelles 1885) und Schafer 
(Journ. of Physiol. 26, 23, 1901) dargetan. -— Eine sehr exakte Lasionsmethode 
stellt das Lehmannsche Absaugeverfahren dar (Virch. Arch. 106, 258, 1886). 
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Reizung zuriick, wofiir speziell eine ganze Reihe von Komplikationen verant- 
wortlich zu machen ist. Zunachst trifft auch eine beschrankte Verletzung 
im Gehirn sehr leicht mehrere eng benachbarte Rindenzentren zugleich, zumal 
an kleinen Tiergehirnen. Auch schadigt sie nicht bloB die von der betreffienden 
Stelle absteigenden oder dorthin aufsteigenden Leitungsbahnen, sondern auch 
die Yerbindungen oder Binnenleitungen mit anderen Rindenpartien, welche 
infolge dieser Stórung selbst wiederum unter abnormen Bedingungen funk- 
tionieren. — Uberdies fiihrt ein noch so beschrankter Eingriff zu einer mehr 
oder weniger ausgebreiteten Zirkulationsstórung. Ja schon eine einfache 
Trepanation mit Entfernen der Dura und BloBlegen der Pia iiber einer Hirn- 
windung vermag die Druckverhaltnisse in der Schadelkapsel derart zu andern, 
daB erhebliche Stórungen des Blutumlaufes, der Liquorverteilung und der 
Ernahrung im Gehirn, ja Blutergiisse selbst in relativ groBer Distanz ein- 
treten (Hitzig, G. A. 2, 38 — 46) 1). Ganz oberflachliche Rindenabtragungen 
von 2 bis 3 mm Tiefe sind nicht selten von keilfórmig in die Tiefe, eventuelł 
bis an den Seitenventrikel reichenden Blutungen oder Thrombosen, speziell 
auch von zahlreichen, verbreiteten, kaum sichtbaren Capillarblutungen gefolgt 
(Hitzig, G. A. 2,553—554, nach anatomischen Untersuchungen Edingers). 
Durch diese werden, je tiefer sie reichen, um so mehr „fremde“ Faserziige 
angeschnitten, welche nicht der betreffienden Windung, sondern eventuell weit 
abliegenden zugehóren und bloB in tangentialer Richtung unter dieser Rinden- 
stelle dahinziehen. Ais Beispiele seien genannt die Schleifen bildenden Stabkranz- 
biindel aus der Zentralzone im Markę des Stirnpoles beim Menschen und anthro- 
poiden Affien (Flechsig, 1904, S. 76 u. 203), ferner die Strahlung des Hinter- 
hauptslappens bzw. der Sehsphare bei Mensch und Afle in relativ geringer Tiefe 
unter der Scheitelrinde, speziell unter dem Gyrus angularis (Wernickes 
sagittale Markleiste, Munk, G. M. 9, 124; Flechsig, 1904, S. 76), endlich die 
vom Occipitalhirn zum Sehhiigel und auBeren Kniehócker ziehenden Faser- 
massen unter der Parietooccipitalrinde bzw. Sehsphare Munks beim Hunde 
(Edinger, Hitzig, G. A. 2, 553). DaB durch solche Nebenverletzungen oder 
Fernwirkungen die Beziehung der Ausfallserscheinungen auf die Rindenliision 
ganz oder zum Teil unrichtig werden kann, ist selbstverstandlich. In ana- 
loger Weise wirken órtliche Entziindungen und nachfolgende Erweichungen. 
Auch ist an die Móglichkeit zu denken, daB „fremde“ Faserziige durch akute, 
degenerative Schwellung direkt ladierter Nachbarfasern vielleicht gedriickt 
und geschadigt werden kónnten, zumal bei dichter Durchkreuzung (z. B. der 
Pyramiden, Rothmann* 2).

’) Bereits Schiff und Brown-Sequard beobachteten gelegentlich nach 
Lasionen der Hirnrinde Blutungen im Streifen- und Sehhiigel oder in der Briicke. 
Andererseits sah Albertoni Hirnblutungen nach Verletzung des Halsmarkes (1878). 
—• !) Neurol. Zentralbl. 1896, S. 494; vgl. aber auch Arch. f. Psychiat. 33, 292,
1900. — Inwieweit fiir gewisse voriibergehende Ausfallserscheinungen auch direkte 
neryóse Hemmungswirkungen von der Hirnrinde aus in Betracht kommen, mut 
dahingestellt bleiben. Goltz (Pfliigers Arch. 34, 504; 51, 604) hat eine solche 
Annahme in sehi- weitem Umfange vertreten, Hitzig (1876, G. A. 1, 214; 2, 125, 
131) sie jedoch zum mindesten sehr eingeschrankt. H. Munk (Beri. Sitzungsber. 
1892, S. 679) hat, ahnlich wie Goltz, die anfangliche Herabsetzung der Gemein- 
reflexe nach Rindenexstirpation auf eine Hemmung von der Wundstelle aus be- 
zogęn.
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Wahrend die bishei’ genannten Umstande die Ausfallserscheinungen ver- 
mehren, ist eine Fiille von Restitutions- oder Kompensationseinrichtungen 
(s. spater) geeignet, eine Minderung und Verdeckung der Verletzungseffekte 
herbeizufiihren. Auf dieses Verhalten hat uns u. a. schon die Erfahrung vor- 
bereitet, daB dieselben Muskeln, zumal des Kopfes und der Augen, von meh- 
reren Reizstellen derselben Hemisphare, aber auch von der anderen Hirn- 
halfte aus, in Tatigkeit versetzt werden kónnen.
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Schip ow und Bechterew, Arch. f. Physiol. 1900, Suppl. S. 147. — Schrader, 
Arch. f. exp. Pathol. 29, 55, 1891. — Semon und Horsley, Brit. Med. Journ. 
1889, p. 1383. — Tonnini, Kiv. sperim. 1889. — Trapeznikoff und Bechterew, 
Die zentrale Innerv. des Schluckaktes, D. J. Petersburg 1897 und Arch f. Physiol. 
1902, S. 276. — Tripiei- (exp. Anaesthesie), Compt. rend. soc. biol. 90, 131, 1880. 
— Tscheschichin, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1866, S. 151 und Deutsch. Arch. f. 
klin. Med. 2, 588, 1867. — Vitzou, Arch. de physiol. 5, 688, 1893. — Vulpian, Arch. 
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1881, S. 171.

A. Lasionen in der sog. erregbaren oder motorischen Zonę.

(Kórperf iihlsphare nach Munk.)

Die experimentelle Verletzung der durch elektrische Untersuchung auf- 
gefundenen Reizstellen erzeugt Stórungen in denselben Kórperteilen, dereń 
Muskeln von dort aus zur Kontraktion gehracht werden konnen. Diese Stó
rungen betreffen die Motilitat und die Sensibilitat dieser Partien. Die letztere, 
auf welche wir nur aus dem spontanen Verhalten und aus der Reaktions- 
weise des Tieres schlieBen konnen, erweist sich dabei ais ebenso „lokalisiert1 11, 
wie es beziiglich der Motilitat bereits die Reizversuche lehrten; auch zeigt 
sich die Sensibilitat der einzelnen Kórperabschnitte, wenigstens in gewissen 
Qualitaten, speziell die Sensibilitat der Bewegungsorgane selbst, allgemein 
gesprochen an dieselben Rindenregionen gekniipft, von welchen aus Bewe
gungen der betreffenden Kórpersegmente kiinstlich auszulósen sind. Die 
entsprechenden Felder, iiber dereń Abgrenzung noch im Detail zu handeln 
ist, konnen demnach mit dem Sammelnamen „ sensomotorische Zentren11 
bezeichnet werden. Allerdings sei nicht verschwiegen, daB die Abgrenzung 
der sensiblen und der motorischen Stórungen gegeneinander im Tierexperiment 
nicht selten schwierig, ja willkurlich ist; erst die objektive und subjektive 
Analyse ahnlicher Stórungen beim Menschen, z. B. der Ataxie, gibt dariiber 
sicheren AufschluB.

1. Extremitatenregion.
Sensibilitat des Bewegungsapparates (MuskelbewuBtsein oder 

Muskelsinn. Ataxie).
Nach den Reizyersuchen umfaBt die Extremitatenregion beim Hunde das 

laterale Viertel des Gyr. sigm. ant. und den Gyr. sigm. post. Die Exstirpation, 
Schnitt- oder Stichlasion, selbst die Abtragung der Dura und BloBlegung der 
Pia (Hitzig, G. A. 2, 174, vgl. auch Dupuy) innerhalb der Focusgegend fur

Beziiglich der Methoden zur Untersuchung der Bewegung und Empflndung sei 
hier speziell hingewiesen auf das von Hitzig (1874, speziell G. A. 2, 75) angege- 
bene V.erfahren, die Tiere in de^ „Schwebe11 zu priifen. Die vier Extremitaten 
werden durch die Lócher eines yiereckigen Tuches gezogen, dieses iiber den Iłiicken 
zusammengeschlagen und mittels mehrerer Haken an dem Horizontalbalken eines 
vierbeinigen Holzgestelles in solcher Hóhe aufgehangt, daB die Beine iiber dem 
Boden schweben. Yon besonderer Bedeutung ist dieses Verfahren fur die Unter
suchung des Gesichtssinnes. — Ein ahnliches Gestell, in welchem die Hunde durch 
Beinmanschetten oder Beingiirtel (Ketten mit Schlauch iiberzogen, von dem ver- 
stellbaren Horizontalbalken herabhangend) stehend erhalten werden, ist von 
J. P. Pawłów zur Beobachtung von Absonderungsvorgangen angegeben worden. 
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die Vorderpfote yeranlafit Inneryationsstórungen ’), welche sich mitunter 
vóllig auf die yordere Extremitat der Gegenseite beschranken, haufiger jedoch, 
offenbar infolge von Ausbreitung der Lasion, das Hinterbein mitbetreffen 
[Hitzig seit 1870, G. A. 1, 32 bis 34, 95 bis 105, 217 bis 229; 2, 1 bis 22, 
88 bis 97, 162 bis 168, 181 bis 204, 249 bis 276; ygl. auch Arch. f. Psychiat. 
36 (3)]. Doch gelingt es auch, eine isolierte Affektion des Hinterbeines zu 
erzielen, und zwar durch Einschnitt oder Stich in das mediale Ende des Gyr. 
sigm. post. Allerdings lassen sich durch Lasion gerade in der sogenannten 
erregbaren Zonę die einzelnen sensomotorischen Innervationsgebiete nur in 
unyollkommener Weise gegeneinander abgrenzen 2).

Nach der angedeuteten Operation wird die Pfote der Gegenseite beim 
Stehen wie beim Laufen unzweckmaBig aufgesetzt, bald mehr nach innen, 
bald mehr nach auBen ais die andere, event. sogar mit dem Dorsum statt 
mit der Sohle. Die Rotation im Schultergelenk uberschreitet das normale 
MaB meist in medialer Richtung. Auch ungewohnte Stellungen, welche man 
passiy der Extremitat gibt — z. B. Aufsetzen auf den FuBrticken oder zwi
schen die drei anderen Beine oder Herabhangenlassen iiber die Tischkante 
oder Senken der Unterstutzungsflache des Beines (Fallttiryersuch nach 
Goltz) — laBt das Tier lange Zeit bestehen, wahrend der normale Hund 
sich straubt und beim Freilassen sof ort eine korrigierende Bewegung aus- 
fiihrt. Ja, wenn man einem Hunde die geschadigte Vorder- und Hinterpfote 
passiy auf das Dorsum aufgesetzt hat und nun die andere Vorderpfote 
aufhebt, bleibt er dennoch in derselben Position stehen (Hitzig, G. A. 2, 
92). — Beim Emporheben des Tieres hangt die Pfote unter abnormer 
Drehung im Schultergelenk und unter Deyiation der Wirbelsaule (Goltz), mit 
Krallenstellung der Zehen im allgemeinen gestreckt herab; lal.it man den 
Hund aus der Schwebe auf den Boden zu stehen kommen, so sucht er sich 
yergeblich aufrecht zu halten und fallt schlieBlich nach der Seite der ladierten 
Pfote. Auch beim Laufen, zumal auf glatter Unterlage oder auf einer Treppe 
(H. Munk, G. M. 3, 36, 1878), dann beim Umwenden, sowie beim Sitzen 
besteht eine charakteristische Unsicherheit der geschadigten Pfote; sie gleitet 
leicht aus oder knickt ein, so dali das Tier event. auf die Seite zu fallen oder 
zu liegen kommt. An den Tischrand gestellt', tritt der Hund ins Leere, so 
daB er herunterfallt, und zwar auch bei ungestorter Reaktion auf optische 
Eindriicke. Er stóBt ferner mit dem kranken Bein, nie aber mit dem ge- 
sunden oder mit dem Kopfe gegen eine Leiste oder ein Seil, welches nahe 
dem Boden quer ausgespannt ist (Hitzig). — Das geschilderte Verhalten 
wurde yon Hitzig nicht bloB am Hunde, sondern auch fur das Meer
schweinchen konstatiert, von Nothnagel fiir Kaninchen und Hund be
statigt (Injektion von Chromsauretropfen), ebenso yon Caryille u. Duret,

') Stórungen gleichei- Art hatten bereits friiher Bouillaud (Magendies Journ. 
10), Vulpian (Leęons 1866) und Schiff (Lez. 1873) beobachtet, jedoch ohne irgend- 
welche Lokalisation festzustellen. — 2) Auch H. Munk bemerkt, dafi sich ganz 
genaue Greńzen fiir die von ihm unterschiedenen Rindenregionen oder Sinnes- 
spharen nicht ziehen lassen. Zur Hinterbeinregion des Hundes rechnete er anfangs 
auch noch den an den Gyr. sigm. post, angrenzenden Teil der aufiersten Bogen- 
windung (III. M., S. 22), spater nur die mediale Halfte des Gyr. sigm. post. (IV. M., 
S. 50), dann (Beri. Sitzungsber. 1892) auch einen Teil des medialen Drittels des 
Gyr. sigm. ant.
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Schiff (Lez., p. 536), Bochefontaine u. Viel (Silbernitratinjektion),
H. Munk (G. M. 3, 33, 1878), Luciani mit Tamburini und Seppilli, 
Bianchi, Marique, Einer u. Paneth, Tonnini1).

‘) Bei neugeborenen Tieren mit unerregbarer, markloser Hirnrinde yerursacht 
die Exstirpation der Extremitatenregion keine merkliche Bewegungsstórung. (Solt- 
mann, Jahresber. f. K. H. K. 9, 106, 1875; ygl. auch Bechterew, Med. Obosrenje 
1890, Nr. 4). — !) Nach H. Munk (1878, III. M„ S. 33, 38 bis 41; IV. M., S. 46 bis 49) 
fallen bei unyollstandiger Exstirpation der ais Eiihlsphare der einzelnen Kórperteile 
bezeichneten Region die Gefiihlsyorstellungen oder Erinnerungsbilder fiir den be- 
treffenden Kórperteil (Beriihrungs- oder Druckyorstellungen, Lagę-, Bewegungs-, Tast- 
yorstellungen) aus: es resultiert ein ais Seelenlahmung bzw. Seelenbewegungslosigkeit 
und Seelengefiihllosigkeit bezeichneter Zustand. Bei yollstandiger Zerstorung gehen- 
neben den Gefiihlsyorstellungen auch die Gefiihle selbst (Haut-, Muskel-, Inneryations- 
gefiihle) yerloren: es tritt Rindenlahmung bzw. Rindenbewegungslosigkeit und Rinden- 
gefiihllosigkeit des Korperteiles ein. — Schiff hatte die yon Hitzig beschriebenen 
Erscheinungen irrtiimlich auf bloBen Ausfall der Hautsensibilitat bezogen und die 
Reizeffekte ais Reflexe auf Reizung sensibler Rindenzentren gedeutet, obwohl fiir 
yiele Reizeffekte yergleichbare Reflexbewegungen yóllig fehlen (vgl. Hitzig, G. A.
I, 233; ebenso Schafer, Journ. of Physiol. 23, 310, 1898 und Textbook of 
Physiol. 2, 727, 1900). Von J. Loeb (Pfliigers Arch. 39, 287. Vergl. Gehirn- 
physiologie 1899, S. 172 ff. — Hitzigs Kritik G. A. 2, 89 bis 97) wurden die oben 
beschriebenen Inneryationsstbrungen (analog die posthemiplegische Kontraktur beim 
Menschen) auf abnorme Erschlaffung gewisser Muskelgruppen, speziell der Strecker, 
und auf Abnahme der Hautsensibilitat bezogen. — Goltz (G. A., S. 35) erklarte die 
Stórung des Muskelbewufitseins ais eine untrennbare Teilerscheinung der Abstumpfung 
der Empfindung im allgemeinen. Damit stimmt wesentlich iiberein der Satz Hitzigs 
(G. A. 2, 15, 96), daB „die gesamten Zustande des betreffenden Gliedes im Sensorium 
des Tieres zeitweise ausgelóscht erscheinen". — 3) Hitzig hat „die yollkommene 
Beherrschung der feinsten Einzelheiten der Muskelbewegungen durch das Sensorium, 
ohne daB dieses doch zu einer bewuBten Kenntnis der Muskelzustande gelangt“, 
darauf bezogen, daB „das Kleinhirn in Verein mit den ihm beigeordneten sub- 
corticalen Organen zur Bildung von Vorstellungen niederer Ordnung befahigt sei 
und diese Vorstellungen dem GroBhirn ais ein Ganzes ubermittle". [Der Schwindel, 
Nothnagels Spez. Pathologie 12, (2, 3), 46].

Jener unzweckmaBige Gebrauch der Extreinitaten, die dem Verhalten bei 
menschlicher Tabes yergleichbare Ataxie der Bewegungen ist zweifellos 
aufzufassen ais eine Stórung der Sensibilitat des Bewegungsapparates. 
Hitzig (G. A. 1, 32 ff., 59 fi., 109 bis 112, 220 bis 229; 2, 609 bis 618) definiert 
sie ais Ausfall im MuskelbewuBtsein und in der Vorstellungstatigkeit, ais 
Verlust der Lagę- und Bewegungsvorstellungen wie -empfindungen, somit der 
Orientierung iiber den jeweiligen Zustand der Glieder; Nothnagel und 
Ch.Bastian sprechen einfach von kinasthetischen Stórungen oder Stórungen 
des sogenannten Muskelsinnes 2).

Dazu sei bemerkt, daB unmittelbare Muskelspannungsempfindungen, ein direktes 
StellungsbewuBtsein oder eine Wahrnehmung der Gliederhaltung (im Sinne der 
alteren Theorie des Muskelsinnes) nicht annehmbar sind. Vielmehr ist m. E. eine 
bestimmte Kontraktionsyerteilung, ein bestimmtes objektives Spannungsbild mit 
einer Lokalisationsempfindung —■ z. B. eine angenahert symmetrische Konyergenz- 
stellung der Augen mit Medianempfindung— in der Weise verkniipft, daB dieMuskel- 
spannungen „sensible*1 Erregungen, nicht Empfindungen bedingen, und daB dereń un- 
bewufiter Komplex eine relatiy einfache Empfindung ais seinen psychischen Endeffekt 
heryorruft (Theorie von der sensorischen Bedeutung der Augenmuskeln fiir die absolute 
Lokalisation (Tschermak). Es wird nicht jenes objektiye Bild wahrgenommen; seine 
einzelnen Komponenten bzw. die dadurch ausgelosten „sensiblen“ Erregungen besitzen 
keine BewuBtseinskorrelate 3). Ein analóges Verhaltnis besteht zwischen unserer 
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Bewegungsintention, bzw. Bewegungs- und Stellungsyorstellung, und der Verteilungs- 
weise der Kontraktion auf die einzelnen Muskeln, dem objektiven Kontraktions- 
oder Spannungsbilde, dessen einzelne Komponenten nicht „gewollt" sind. Dieses 
Bild ist in beiden Falleh, allgemein gesprochen, ein sehr kompliziertes, die damit 
yerkniipfte Empfindung oder Vorstellung bzw. Intention kann eine sehr einfaehe sein, 
z. B. die Empfindung „gerade vorn“ bzw. „gleich hoch“ oder die Intention eine einfaehe 
Armbeugung auszufiihren (vgl. A. Tschermak, Arch. f. Ophth. 55, 40 ff., 1902).

Sensibilitat oder Sinnesf unktionen der Haut. (Tast-Drucksinn, 
Schmerzempfindlichkeit, T em peratur sinn.)

Neben der Sensibilitat des Bewegungsapparates werden bei Exstirpation 
der Extremitatenregion auch die Sinnesąualitaten der Haut der betreffenden 
Kórperabschnitte geschadigt. Allerdings scheint diese Stórung einen geringeren 
Grad zu besitzen ais die erstbesebriebene und rascher ausgeglichen oder 
kompensiert zu werden; iiberhaupt geht der Defekt der Hautsensibilitat, was 
Intensitiit, segmentale Ausbreitung und zeitlichen Verlauf anbelangt, nicht 
notwendig parallel mit der Beeintrachtigung des Muskelsinnes, welche die 
Ataxie der Bewegungen bedingt. Weit mehr ais fiir den Hund gilt dies fiir 
den Affen. Bei dem ersteren spricht das immerhin grobe Lasionsexperiment 
fiir eine gewisse Koinzidenz J) der motorischen Reizstellen und der Rinden- 
felder des Muskelsinnes und der Hautsensibilitat (vgl. speziell H. Munk, 
G. M. 3, 4 und Beri. Sitzungsber. 1899, S. 936) und fiir Ausdehnung der 
Felder vom Gyr. sigmoides auf den angrenzenden Teil der medialen Rand- 
windung (Lo Monaco). Bezuglich der weit gróBeren Oberflache des Affen- 
hirns ist wohl schon aus den Exstirpationsergebnissen der SchluB abzuleiten, 
daB sich die sensiblen und die motorischen Zentren nur teilweise decken. 
Die sensiblen erscheinen innerhalb der Rolandoschen Region gegen die 
motorischen nach hinten yerschoben. Wahrend diese die yordere Zentral
windung und die Wandę der Fiss. Rolandi einnehmen (Hitzig, Sherrington), 
erstrecken sich jene von dem Deckungsbereiche in der Fissur noch auf die 
hintere Zentralwindung. Die freie Konvexitat der yorderen Windung erscheint 
rein motorisch, die der hinteren rein sensibel. In den Wanden der Rolando
schen Furche ist etwa das Rindenfeld des Muskelsinnes, nach hinten an- 
schlieBend jenes der Hautsensibilitat (wenigstens fiir gewisse Qualitaten) an- 
zunehmen. Damit erscheint jedoch weder das Rindenfeld der Motilitat, noch 
jenes der Sensibilitat erschópft. Es kommen yielmehr noch die medial und 
vorn angrenzenden Hirnpartien, und zwar neben dem Lob. paracentralis die 
mittlere und yordere Partie des Gyr. fornicatus und die hintere Abteilung 
der ersten Stirnwindung in Betracht, ohne daB sich hier ein Bereich aus- 
schliefilich fiir Motilitat oder Sensibilitat abgrenzen laBt. Zur Begriindung 
des eben entworfenen Bildes reichen allerdings die Resultate der Exstirpations- 
yersuche am Affen nicht ybllig aus; zur Erganzung wurden schon hier die 
Analogieschliisse yerwertet, welche sich aus den pathologischen, tektonischen 
und rindenhistologischen Befunden am Menschen (speziell nach Flechsig) 
ergeben. — Vielleicht besteht ferner fiir die Sinnesąualitaten der einzelnen 
Hautregionen jeder Kbrperhalfte eine Vertretung in beiden Hemispharen, 

*) Die Bindenhistologie scheint auch beim Hunde auf eine feinere Differen- 
zierung, analog wie beim Menschen und Affen, hinzuweisen (siehe unten).
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wofiir die haufig festgestellte Unvollstandigkeit des Ausfalls selbst bei umfang- 
reichen Verletzungen angefiihrt werden kónnte.

Wahrend die ersten Beobachtungen Hitzigs (G. A. 1, 33, 1870) an 
Hunden nach eng umschriebenen Verletzungen keine Anderung beziiglich der 
Reaktion beider Kórperhalften auf schmerzerregende Beriihrungs- und Druck- 
reize hatten erkennen lassen, gelang es Hermann u. Borosnyai sowie 
Schiff (Lez., p. 529) nach Exstirpation der Extremitatenregion, wenigstens- 
zu Anfang, eine Abstumpfung des Tastsinnes auf der Gegenseite nach- 
zuweisen. Hitzig (G. A. 1, 234; 2, 11 bis 22, 89; Arch. f. Psychiat. 1876,
S. 701) bestatigte dieses Ergebnis bei nicht allzu beschrankten Eingriffen; 
speziell fand er das reflektorische, blitzartige Zuriickziehen der Pfote auf 
„Begreifen“, d. h. gleichzeitiges Anfassen von FuBriicken und Sohle, auf der 
Gegenseite weniger ausgesprochen oder fehlend. Andererseits betonte er 
(G. A. 1, 221; 2, 611, 615) jedoch gegeniiber Schiff, welcher irrtiimlicher- 
weise auch die oben geschilderten, ataktischen Erseheinungen auf eine Stó- 
rung der Hautsensibilitat bezogen hatte, die Notwendigkeit, zwischen dieser 
und den sensiblen Eigenschaften des Bewegungsapparates zu unterscheiden. 
Die Stórung zeigt auch auf beiden Gebieten einen selbstandigen Verlauf. So' 
besteht die Schadigung des „MuskelbewuBtóeins“ noch nach Restitution der 
Beruhrungsempfindlichkeit fort: wenn der Hund bereits bei leisem Aufsetzen 
der Nadel hinsieht, bei Zustechen oder bei Beriihrung mit der Hand die 
Pfote wegzieht, lafit er doch noch den FuB passiv auf das Dorsum aufsetzen 
(Hitzig, G. A. 1, 221).

Wahrend auf der gesunden Seite schon der erste Stich mit einer Nadel 
den Hund hinsehen oder zubeiBen und das Bein zuriickziehen laBt, treten auf 
der geschadigten Seite anfangs erst auf schmerzhafte Reize, auf starken Druck 
(spater bereits auf schwachen Druck) oder auf wiederholte Stiche reaktiye 
Gemeinschaftsbewegungen aller Estremitaten ein, namlich Schwimm- oder 
Strampelbewegungen (Hitzig, G. A. 1, 20; Beri. klin. Wochenschr. 1886, 
Nr. 40; H. Munk, Beri. Sitzungsber. 1892, S. 679).

Auch H. Munk (G. M. 3, 33; 4 [1878]; ferner Beri. Sitzungsber. 1892, 
S. 679; 1896, S. 1131 — ebenso spater Brown-Seąuard) bestatigte beim 
Hunde die Stórung der Reaktion auf Beriihrung mit Pinsel, Stab, Finger 
und auf schwachen Druck. Es gelang ihm ferner, Sensibilitatsstórungen 
beim Affen nach Verletzung der Zentralregion nachzuweisen, und zwar fand 
sich —■ iibereinstimmend mit den Reizungsergebnissen —• die Beinregion 
medial yon der Armregion gelegen.

Beim Hunde ergibt sich ein sehr charakteristisches Verhalten beziiglich 
der von der Haut ber auslósbaren Reflexe (H. Munk). Werden namlich dem 
operierten Tiere Klemmen an die Haut gelegt, so erfolgt kein ZubeiBen und 
Loszerren der Klemmen mehr, sondern nur Schiitteln, Aufschlagen, unruhiges 
Umherlaufen. Nach yollstandiger Exstirpation fehlen dauernd und absolut 
die ganz lokalen Reflexbewegungen auf leises Beriihren des FuBes (blitz- 
artiges Zucken, schwache Beugung der Zehen, dann des FuBes, schlieBlich 
der oberen Glieder der Extremitat). Im Gegensatze zu diesen „corticalen 
Beriihrungsreflexen“ sind die „spinalen Gemeinreflexe“, welche durch langere 
Dauer, gróBere Kraft, durch Fortschreiten in distaler Richtung von den erst- 
genannten unterschieden sind, nur anfangs herabgesetzt, bleiben aber erhalten. 
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Ilingegen kehrt die Schmerzempfindlichkeit nie mehr zur Norm zuriick, die 
damit verkniipften groben Lokalzeichen gehen in der Regel dauernd yerloren. 
Aus dem Yerhalten nach eng umschriebenen Lasionen, bei welchen mitunter 
iiberhaupt keine Empfindungsstorung nachweisbar ist, schliefit Munk auf Aus- 
fall der Beriihrungs- und Druckvorstellungen; bei vollstandiger Exstirpation 
bufie das Tier zudem dauernd die mit Lokalzeichen verkniipften Beriihrungs- 
und Druckempfindungen ein und yerfiige nur mehr iiber die der Lokalzeichen 
entbehrende Gemeinempfindlichkeit, welche zu Anfang stark herabgesetzt sei, 
mit der Zeit aber wieder zunehme. (Dieselbe ist beim Affen iiberhaupt 
geringer entwickelt ais beim Hunde.) Dem Fehlen jener Sinnesąualitaten 
entspricht das Fehlen der Rindenreflexbewegungen, dem Fortbestehen der 
Gemeinempfindlichkeit das Fortbestehen der Gemeinreflexbewegungen (vgl. 
Anm. 2 auf S. 65).

Neben dem Tastsinne und der Schmerzempfindlichkeit fand Luciani 
mit Tamburini (1879) und Seppilli (1886) auch den Temperatursinn nach 
Exstirpation des Gyr. sigmoides beim Hunde gestórt, und zwar nach aus- 
gedehnten Verletzungen dauernd. Der Befund einer Sensibilitatsstórung 
nach Yerletzung der Zentralregion wurde von den Genannten sowie von 
H. Munk auch am Affen erhoben und von Mott sowie Bechterew (1897) 
bestatigt. Andererseits erhielt Sherrington bei anthropoiden Affen nach 
reiner Lasion der freien Konvexitat der hinteren Zentralwindung keine 
Motilitatsstórungen, auch keine absteigende Degeneration.

Die Beeintrachtigung der Schmerzempfindlichkeit vermochte Bianchi 
(1883, 1885) am Hunde noch nach Monaten zu demonstrieren, wahrend 
Herzen und Lówenthal bezuglich der Kaltereaktion blofi vorubergendes 
Fehlen feststellen konnten.

Im Gegensatze zu den vorstehenden Resultaten hatte Ferrier nach Ver- 
letzung der Zentralregion am Hunde und am Affen (analog anfanglich 
Bechterew [1884] an der Katze) ausschliefilich „motorische“ Stórungen 
angegeben. Er erhielt hingegen bereits 1875, ebenso spater mit Yeo, am 
Affen vollstandige kontralaterale Anasthesie nach Zerstórung des Gyr. hippo- 
campi und der angrenzenden Temporalregion und bezeichnete daraufhin den 
ersteren ais Zentrum fiir die taktile und muskulare Sensibilitat. Dieser 
Schlufi wurde jedoch von Schafer und Horsley, von Luciani (1884) und 
Fasola, sowie von Ossipow und Schipow widerlegt, denen es in einer 
Anzahl von Experimenten gelang, den Gyr. hippocampi ohne Sensibilitats- 
storung zu zerstóren; in den positiven Fallen, wie in jenen von Ferrier 
und Yeo war augenscheinlich der Thalamus oder die innere Kapsel bzw. der 
Hirnschenkel mitverletzt worden.

Schafer und Horsley haben andererseits fiir den Affen den Nachweis 
erbracht, dafi das Rindenfeld der Hautsensibilitat sich nicht auf die Kon- 
vexitat der Zentralregion beschrankt. Auch nach dereń yollstandiger Ex- 
stirpation kann die Beriihrungsreaktion erhalten bleiben (Analoges schon von 
Ferrier beobachtet). Fiir die Vermutung, dafi sich jenes Rindenfeld auf 
eine relatiy grofie Flachę erstreckt und auf die mediale Flachę reicht (Lob. 
paracentralis, Mittelstiick des Gyr. fornicatus, hinteren Teil der ersten Stirn- 
windung), sprachen Schafers Befunde von Sensibilitatsstórungen nach Ex- 
stirpation des Gyr. fornicatus. Allerdings gelang in spateren Yersuchen 
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Schafers (Unterschneidung) und Schipows (Exstirpation) dieselbe Lasion 
ohne Ausfallserscheinungen. Auch Lo Monaco erhielt dabei an Hunden 
nur voriibergehende Stórungen der Motilitat und Sensibilitat, erheblichere 
hingegen bei Entfernung jener Partie der medialen Randwindung, in welche 
sich der Gyr. sigmoides post, fortsetzt.

Ferrier, ebenso Schafer erklarten den Gyr. sigmoides bzw. die Zentral- 
region ais rein motorisch, wahrend Schiff sie ais rein sensibel ansah. Nach 
dem Obigem ist jedoch ihr gemischter, senso-motorischer Charakter (allgemein 
gesprochen — genau blof.1 fiir die Rinde der Zentralfurche giiltig, bei Mensch 
[Flechsig] und Affe), den zuerst Hitzig mit Riicksicht auf die Sensibilitat 
und Motilitat des Bewegungsapparates erkannte, ais wohlbegrtindet zu be- 
trachten.

Motilitat (isolierte oder intendierte Bewegungen — Intentions- 
lahmung -—- Rindentonus).

Neben den geschilderten Stórungen der Sensibilitat ist nach Verletzung 
der Estremitatenzone auch eine direkte Beeintrachtigung der Motilitat un- 
yerkennbar x). Indirekt erscheint dieselbe ja bereits durch den Ausfall, den 
die Sensibilitat des Bewegungsapparates erleidet, durch die Ataxie, tiefgreifend 
beeintrachtigt; schon dadurch befindet sich das betroffene Glied in einem ab- 
normen Innervationszustande und entbehrt einer der Ursachen, welche zu 
willkurlichen Bewegungen AnlaB geben (vgl. Hitzig, G. A. 1, 61; 2, 616).

Mit der Ausschaltung des Gyr. sigmoides fallen aber die isolierten oder 
intendierten Bewegungen der betreffenden Extremitat uberhaupt aus jene 
Bewegungen, „welche einem besonderen, auf sie gerichteten Willensakt ihre 
Entstehung verdanken“ (Schiff). Es besteht keine Lahmung im Sinne ab- 
soluter Bewegungslosigkeit2); yielmehr wird das geschadigte Glied nach wie 
vor in Verbindung mit den anderen zu sog. Gemeinschafts- oder Prinzipal- 
bewegungen (speziell durch H. Munk [Beri. Sitzungsber. 1893, S. 759] von 
den isolierten Bewegungen geschieden — mouvements d’ensemble nach

') Ais unregelmafliger Nebenbefund unmittelbar nach der Operation wurden 
von Nothnagel (Virch. Arch. 57 [1873]), Hitzig, Goltz (1876), Eulenburg und 
Landois (Zentralbl. f. med. Wiss. 1876, S. 260), Bechterew (Lasion hinter dem 
Gyr. sigmoides, liuss. klin. Wochenschr. 1881, Nr. 84, Virchows Arch. 101, 473 
1885) an Hunden und Kaninchen Reitbahnbewegungen oder Voltelaufen nach der 
Lasionsseite hin beobachtet. Ahnliches beschrieb bereits Magendie. Auch ein- 
seitig in dei- erregbaren Zonę verletzte Meerschweinchen zeigen mitunter bogen- 
fórmige Kriimmung des Korpers und Manegebewegung (Hitzig, G. A. 1, 147 bis 151, 
1873). Nach A. v. Koranyi u. J. Loeb (Pfliigers Arch. 47, 423, 1891) bevorzugen ein- 
seitig verletzte Kaninchen bei ihren spontanen Bewegungen Drehungen nach der 
Gegenseite.— 2) Eigentliche oder vollstandige Lahmungen erzielte zuerstNothnagel 
(Virchows Arch. 1873, 1877) durch Injektion von Chromsauretropfen ins Gehirn bei 
Hunden und Kaninchen. Uber ahnliche Erfolge nach Injektion von Eiterungserregern 
ins Hundehirn berichten Malinowsky (Zuriickgehen nach Entleerung des Abszesses, 
Zentralbl. f. med. Wiss. 1891, S. 161) sowie Schrader und Kiimmel (Arch. f. exp. 
Path. 29, 55, 1891). Auch Bickel konnte auf diesem Wege, wie durch Injektion 
von Terpentinól, bei Hunden, Kaninchen und Meerschweinchen, nicht aber bei 
Tauben und Eróschen eigentliche Lahmungen erzeugen (Pfliigers Arch. 72, 190, 
1898). In diesen Eallen von gleichzeitiger Aufhebung der Intentions- wie der Ge- 
meinschaftsbewegungen handelt es sich augenscheinlich um Mitbeteiligung der sub- 
corticalen Ganglien (nach Nothnagel hauptsachlich des Linsenkerns).
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Flourens, 1822), wie Laufen, Springen, Klettern, Aufrechtsteheu gebraucht. 
Es fehlen nach H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1896, S. 1131) dauernd die 
Sonderbewegungen, sowie die durch Sinneseindriicke veranlaBten Rinden- 
reflexbewegungen x); hingegen sind die Gemeinschaftsbewegungen sowie die 
Gemeinreflexe erhalten, entbehren jedoch der feinen Regulierung auf dem 
Wege des Rindenreflexes2), weshalb sie anfangs nur ungeschickt erfolgen. 
(Uber den scheinbaren Ersatz der Sonderbewegungen durch entsprechende 
„sekundare11 Bewegungen s.unten.) Der Zustand laBt sich ais „Intentions- 
lahmung“ oder Verlust der Sonderbewegungen bezeichnen8) (vgl. Hitzig, 
G. A. 2, 15,bis 17).

’) Vgl. auch den Rindenreflex der Pupille nach Haab (Arch. f. Augenheilk. 46, 1,
1904), sowie die Theorie von K. Pan di (Pfliigers Arch. 61, 465, 1896), nach welcher im 
normalen Organismus alle Reflexe ihren Weg durch die Hirnrinde nehmen und die 
subcorticalen Reflexbahnen bloB vikariierend nach einer Lasion eintreten. — 2) Nach
der Vorstellung von H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1893, S. 759; 1895, S. 595; 1896,
S. 1131; 1904, S. 1038) werden die Prinzipalbewegungen, welche speziell die proxi- 
malen Glieder jedei- Extremitat beherrschen, zunachst von den sog. Prinzipalzentren 
zwischen Rinde und Riickenmark ausgef iihrt. Die Rinde, die Extremitatenregion 
insbesondere, aber nicht ausschlieBlich, gebe nur mittelbar den Anlafi zu jenen Be
wegungen und vervollkommne sie durch gesonderte Zusatzbewegungen der distalen 
Glieder jeder Extremitat. Den Rindenzentren (fiir Sonderbewegungen und Rinden- 
reflexbewegungen) unterstehen die subcorticalen oder Prinzipalzentren (fiir Gemein- 
schafts-, bzw. Prinzipalbewegungen), diesen die medullaren und spinalen Reflex- oder 
Markzentren (fiir geordnete Reflexbewegungen), und diesen endlich die Einzelmuskel-
zentren im Riickenmark. Die „sekundaren“ bzw. Mitbewegungen kommen durch Aus-
breitung der Erregung von anderen Markzentren aus zustande. Sensibilitatsverlust 
infolge von Durchtrennung der hinteren Spinalwurzeln beeintrachtigt zunachst die 
Markzentren, erst weiterhin die hóheren Zentren. Es sind namlich die Gemeinschafts
bewegungen fast aufgehoben, die isolierten Bewegungen hingegen nur anfangs 
beeintrachtigt (entgegen Mott und Sherrington). — 3 * S. * *) Carville und Duret 
(Arch. de phys. 1873, p. 352) hatten bereits die Erseheinungen von At.axie ais 
„paralysie de la motricitś volontaire corticale“ bezeichnet.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Bereits Hitzig (bestatigt von H. Munk, G. M. 3, 35; Dupuy, 1887) 
kam in seinen grundlegenden Versuchen zu dem Resultate, daB die Ver- 
wendung des Beines zur Lokomotion, uberhaupt zu den groben maschinen- 
maBigen Verrichtungen — im Gegensatze zur feineren Anordnung und 
Kontrolle der Bewegungen — nicht beeintrachtigt erscheint. Das geschadigte 
Bein wird zwar beim Laufen etwas schwacher angezogen, aber selbst bei 
Ausschaltung eines der gesunden Beine kann der Hund noch auf drei Beinen 
laufen (Ausschaltung bei Hitzig u. Fritsch durch eine vorher bestehende 
Kontraktur, bei Goltz durch Befestigung der gesunden Yorderpfote am 
Halsband).

Die erste positive Beobachtung einer experimentell erzeugten Intentions
lahmung stammt von Goltz (1876) und betrifft den Verlust des erworbenen Ver- 
mogens, die Pfote zu reichen und uberhaupt ais Hand zu benutzen — auf 
der Gegenseite der Lasion. (Bereits Goltz betonte die Unerklarbarkeit 
dieser Stórung aus einer Empfindungsanomalie.) Das Tier vermag mit der 
geschadigten Pfote nicht mehr Fleisch oder Knochen heranzuholen und fest- 
zuhalten oder Bich damit zu kratzen (H. Munk, G. M. 3, 35, 1878). Nach 
Lasion der beiden Vorderbeinareale bestehen die genannten Stórungen beider- 
seits. Bei Behinderung der Lokomotion, z. B. in der Schwebe, ist das Tier

5
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zu jeder Bpontanen Bewegung der geschadigten Extremitat unfaliig 
(Bianchi, 1883, 1885). Dieselbe wird bei Bedrohung, Beriihrung oder 
Stechen an den Sohlen nicht mehr isoliert zuriickgezogen, yielmehr beginnt 
der Hund mit allen vier Beinen gemeinschaftlich Schwimm- und Flucht- 
bewegungen zu machen. Dali dieses Verhalten nicht durch eine Storung der 
Hautsensibilitat bedingt ist, beweist das Winseln, Bellen oder ZubeiBen des 
Hundes beim Zustechen (Hitzig 1886, G. A. 1, 243).

Die Muskeln der ladierten Seite erweisen sich bei passiven Bewegungen 
ais viel schlaffer wie die der anderen Kbrperhalf te: es besteht Wegfall des 
normalen cerebralen oder Rindentonus (Hitzig, G. A. 2, 1 bis 22, 77, 
86, 93 — cerebrale Dystonie nach Lewandowsky *). In der Schwebe 
laBt das Tier bei Ruhe die Pfote in der Regel schlali herabhangen. Hingegen 
treten auf gewisse Reize charakteristische Mitbewegungen ein. Ist z. B. die 
Vorderbeinarea linkerseits verletzt, also die rechte Vorderpfote geschadigt, so 
wird dieselbe, sobald man Pumpbewegungen an der rechten Hinterpfote aus- 
fiihrt, gebeugt wie zum Pfotengeben — hingegen bei Anregung des Tieres zu 
Bewegungen durch Vorhalten eines Fleischstiickes maximal gestreckt (Hitzig, 
G. A. 2, 84 — vgl.die Angabe dauernder aktiver Extension bei Bianchi, 1885).

Diese Erseheinungen von Minderung oder Ausfall eines normalen Rindentonus 
hatte Hitzig friiher (1874, G. A. 1, 90, 98 bis 110) ais „Defekt der Willensenergie" 
bezeichnet und von der Storung des MuskelbewuBtseins unterschieden, da zwar der 
Widerstand gegen passive Dislokation der Extremitat vermindert ist, die Pfote 
jedoch beim Freilassen alsbald wieder in die friihere Stellung zuriickgebracht wird 
und niemals von selbst in eine abnorme Lagę gerat. Dieses Symptom besteht 
allein, eventuell neben voriibergehender Storung des MuskelbewuBtseins, bei ganz 
kleinen Verletzungen in der Extremitatenregion; es tritt femer haufig, aber keines- 
wegs ausnahmslos ein bei ausgedehnten und tiefgreifenden Verletzungen der Um- 
gebung, z. B. des medialen Teiles des Gyr. sigmoides ant. oder des Stirnhirns, aber 
auch des Parietooccipitalhirns, z. B. der sogenannten Augenregion nach H. Munk. 
(Die nach yorausgeschickter Exstirpation des Gyr. sigmoides aufgetretenen, dann 
aber verschwundenen Storungen kehren wieder, wenn nun -ein relatiy kleiner Ein- 
griff in die Scheitelregion nachfolgt.) Immerhin erweisen sich jene Effekte in 
den letzteren Fallen ais blofie Kęmplikationen, seien sie dadurch bedingt, daB die 
Extremitatenregion von gewissen erregungzufiihrenden bzw. tonusbedingenden Ver- 
bindungen abgeschnitten wird, oder daB eine direkte Eernwirkung, z. B. Zirkulations- 
storung, gesetzt wird (vgl. Hitzig, G. A. 2, 1 bis 22).

Die eben beschriebenen Storungen sind um so mehr augenfallig und fiir 
den Organismus bedeutsam, je mehr mit dem Aufsteigen in der Tierreihe2) 
das Vermogen isolierter, intendierter Bewegung der Extremitaten und die fein 
abstufende Kontrolle der Gemeinschaftsbewegungen entwickelt ist. Dies lehren 
die Versuche an Affen, noch mehr die klinischen Erfahrungen am Menschen.

Der Affe yermag nach Lasion des Rindenfeldes fiir den einen Arm 
diesen nicht mehr isoliert zu yerwenden zum Ergreifen einer Frucht, zum 
Fassen nach einem yorgezeigten Stabe, zum Darreichen der Hand zum GruBe

') Lewandowsky betrachtet diesen Zustand ais abhangig von den Storungen 
des Muskelsinnes, ais einen Teil der Ataxie. Analoge Storungen treten nach Klein- 
hirnlasionen auf: cerebellare Dystonie (siehe unten). — 2) Von den niederen Wirbel- 
tieren zeigen speziell Vogel, beispielsweise Papageien (Kalischer, Beri. Sitzungsber. 
1900, S. 722), deutlichen Ausfall der Sonderbewegungen der Beine, sowie Sensi- 
bilitatsstbrungen, wenn die durch Reizung bestimmten Rindenpartien abgetragen 
werden.
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oder zum Kratzen und Absuchen seines Felles; hingegen ist er imstande, 
diese Extremitat im Verein mit den iibrigen zum Laufen und Klettern zu 
gebrauchen (Schiff, H. Munk, G. M. 1878, 3, 4 und Beri. Sitzungsber. 1896, 
S. 1131). — Wird die corticale Innervation beider Arme aufgehoben, so naht 
sich der Affe gleich einem Hunde dem Futter mit der Schnauze, er yermag 
nicht mehr zuzufassen (Hadden u. Ballance, Biedl). Infolge des Reichtums 
an Intentionsbewegungen gegeniiber den beim Hunde iiberwiegenden Gemein- 
schaftsbewegungen erscheint der Zustand des Affen, noch mehr jener des 
hemiplegischen Menschen, viel eher ais „Lahmung“ oder Bewegungslosigkeit 
wie das Verhalten des Hundes. Auch die Stórungen der Sensibilitat des 
Bewegungsapparates — des MuskelbewuBtseins oder Muskelsinnes —, bzw. die 
Ataxie sind beim Affen besonders ausgesprochen (H. Munk, G. M. 4, 53, 1878).

Ais Vorderbeinarea des Affen betrachtet H. Munk (4, vgl. Fig. 12) das 
mittlere Drittel der yorderen und der hinteren Zentralwindung, vorn bis an die 
Mantelkante emporreichend, ais Hinterbeinarea das obere Drittel beidei' Gryń centrales 
und den Randwulst bis an die Fiss. parietooccipitalis sowie einen Teil der medialen 
Oberflache bis zum Gyr. fornicatus.

Postoperatiye Kontrakturen, analog jenen nach Hemiplegie beim Menschen, 
sind nur in einzelnen Fallen beim Affen, niemals bei Hund, Katze oder Kaninchen 
zu beobachten. Es gibt Hindenreizkontrakturen, bedingt durch Wundeiterung, uhd 
Defektkontrakturen. Die letzteren treten friihestens drei Wochen nach der Operation 
ein, und zwar nur bei Affen, die an Prinzipalbewegungen behindert wurden. Die 
allgemein die Beuger betreffende Kontraktur ist begleitet von Atrophie (bzw. Abnahme 
des Faserkalibers nach Stier u. Ziehen) der Antagonisten, also im allgemeinen der 
Strecker. (H. Munk, Beri. Sitzungsber. 1894, S. 823; Arch. f. Physiol. 1895, S. 505.)

In den oben geschilderten Erscheinungen, welche heute allgemein nach 
Hitzig ais Ausfallseffekte aufgefafit werden, hatte Goltz anfangs (1876) Folgen 
einer Hemmung gesehen, welche sich von der Hirnwunde aus nach den tieferen 
Bewegungszentren, speziell im Kleinhirn, fortpflanze und diese fiir kiirzere oder 
langere Zeit lahme. Andererseits wurden die sensomotorischen Stórungen,' die wir 
heute speziell auf die Extremitatenregion beziehen, ebenso die spater zu behandeln- 
den Sehstórungen, von Goltz zunachst ais diffuse Effekte gedeutet, da sie ohne 
gesetzmafiige Abhangigkeit vom Orte der relatiy erheblichen Hirnverletzungen 
auftraten. Dieser Auffassung standen bereits entgegen die Beobachtungen Hitzigs 
(G. A. 1, 73, 1874; 214, 1876) iiber die ganz ungleichen Wirkungen, welche eng 
umschriebene Verletzungen an yerschiedenen Rindenstellen nach sich ziehen. Auch 
Munk fafite bereits 1877 (G. M. 1) die Ergebnisse seiner Versuche am Hunde und 
Pferde dahin zusammen, dafi Exstirpationen vor einer bestimmten Linie (vom End- 
punkte der Fiss. sylvii yertikal gegen die Falx gezogen) immer die charakteristischen 
Bewegungsstiirungen herbeifiihren, wahrend Verletzungen dahinter nie solche Folgen 
haben, wohl aber Defekte auf dem Gebiete des Gesichts- und Gehbrsinnes ergeben. 
(Beziiglich H. Munks zahlreicher anderweitiger Gegengriinde gegen Goltz [speziell 
G. M. 14, 239 bis 274] siehe das spatere Detail.) — Spater iiberzeugten sich auch 
Goltz (Pfliigers Arch. 20 (3), 1, 1879; 26 (4), 1, 1881; 34 (5), 450, 1884; 42 (6), 
419, 1888) und J. Loeb (ebenda 39, 265, 1886), dafi Hunde nach vorn gesetzten 
Lasionen Stórungen im Tasten und in der Geschicklichkeit der Bewegungen — 
daneben Reizbarkeit und Abmagerung -— aufweisen, hinten operierte hingegen bei 
guter Beweglichkeit hochgradige Schwachungen der Sinneswahrnehmungen — da
neben Apathie und Fettansatz.

Sehstórung bei Lasion des Gryrus sigmoides.

Die Verletzung des Gyr. sigmoides, zumal seines lateralen Bogens, bietet 
in der Regel ais sehr interessanten Nebenbefund eine in kiirzerer oder langerer 
Zeit yoriibergehende Sehstórung und Beeintrachtigung der optischen Reflexe 

5* 
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dar, dereń AusmaB jedoch in keinem fixen Verhaltnis zum Umfange der 
Lasion und zum Grade der Inneryationsstórungen an den Extremitaten steht.

Nachdem bereits Hitzig (Arch. f. Psychiat. 15, 271) bei ausgedehnter 
Verletzung beider Stirnlappen mit EinschluB des Gyr. sigmoides am Hunde 
neben den charakteristischen sensomotorischen Stórungen auch Beein- 
trachtigung der Reaktion auf optische Reize bemerkt hątte, fanden Exner u. 
Paneth (1886) bei der Mehrzahl der am Gyr. sigmoides operierten Hunde, 
nicht aber bei den am Gyr. coronalis verletzten Tieren, Sehstórungen von 
vier bis fiinf Wochen Dauer. Die spateren eingehenden Versuche yon 
Hitzig (G. A. 2, 97, 162 bis 276; Arch. f. Psychiat. 35) fiihrten zu dem 
SchluB, daB Lasionen des Gyr. sigmoides, zumal seines lateralen Bogens, im 
Gegensatze zu Verletzungen der benachbarten yorderen Partien der zweiten, 
dritten und yierten Urwindung (beziiglich der mittleren und hinteren Anteile 
siehe spater) in der Regel die optischen Reflexe und das Sehvermógen yor- 
iibergehend beeintrachtigen. Analog wirken Eingrifle hinter dem Gyr. sigmoides, 
in der sogenannten Augenregion Munks (Kalberlah).

Schon Abtragen der Dura und BloBlegen der Pia iiber dem Gyr. sigmoides 
fiihrt, neben Stórung der Extremitatenbewegung, fiir mehrere Tage oder 
Wochen ausnahmslos Ausfall oder Minderung des Lidreflexes herbei, und 
zwar auf Annaherung der Schmalseite der Hand oder Vorbeibewegen der 
Aachen Hand; fast immer treten ferner Stórungen des Sehyermógens ein, 
welche durch 2 bis 22 Tage anhalten. Letztere haben stets einen hemi- 
anopischen Charakter, d. h. sie betreffen auf dem Auge der Gegenseite den 
gróBeren lateralen Teil des Gesichtsfeldes, auf dem gleichseitigen Auge den 
schmaleren nasalen. Die beiden Alterationen gehen keineswegs notwendig 
einander parallel, oft entwickeln sie sich erst einige Tage nach der Operation 
und klin gen allmahlich ab. — Analoge yoriibergehende Sehstórungen sind 
von der Markstrahlung des Gyr. sigmoides, nicht blofi von dessen Rinde aus 
zu erhalten, hingegen fehlen sie nach Rinden- oder Markyerletzung der Um- 
gebung. ■— Die Befunde von Exner u. Paneth, sowie von Hitzig wurden 
durch Vitzou, Schafer (1901), Lo Monaco (Verletzung des medialen Ab- 
hangs), Imamura bestatigt, wahrend sie H. Munk1) bestritt. In diese 
Kategorie von Erseheinungen gehóren wohl auch die temporaren Sehstórungen, 
welche Bianchi (1895) an Hunden und Affen nach Exstirpation beider Stirn
lappen feststellte.

Eine erschópfende Erklarung der oben geschilderten Phanomene ist 
heute noch nicht zu geben; neben einer Reiz- bzw. Hemmungswirkung der 
Lasion (Hitzig, G. A. 2, 276) ist an Ferneffekte auf die Zirkulation in der 
Sehstrahlung und in den optischen Ganglien zu denken. Hitzig ist nicht 
geneigt, die Stórung der optischen ReAexe ausschlieBlich durch Nachbar- 
wirkungen auf das Orbiculariszentrum zu erklaren (G. A. 2, 273). — Die 
Schadigung des Sehyermógens bleibt aus, wenn der Exstirpation des Gyr. 
sigmoides eine Lasion des Occipitalhirns yorausgegangen und die konsekutiye 
Sehstorung abgeklungen ist; dieselbeBedeutung besitzt umgekehrt eine primare 
Verletzung des Gyr. sigmoides fiir eine sekundare Lasion des Occipitalhirns 
(Hitzig, G. A. 2, 590, bestatigt von Imamura).

) Arch. f. Physiol. 1902, S.545; ygl. Hitzig, Arch. f. Psychiat. 36, 605, 1902.
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Anhangsweise sei bemerkt, daB Lasion des frontalen oculomotorischen 
Zentrums im Gyr. sigm. ant. des Hundes keine Storung in der Beweglichkeit 
der Augen bedingt (Im amur a).

Anderweitige Folgen von Lasion der sog. erregbaren Region, 
speziell des Gyr. sigmoides.

Nach Verletzungen in der Gegend der Extremitatenregion wurden ferner 
mannigfache Storungen der Zirkulation, sowie der Regulierung der Kórper- 
temperatur beobachtet. Nachdem zuerst Tscheschichin allgemein bei Hirn- 
verletzungen Temperatursteigerung erhalten hatte, konstatierten Eulenburg 
und Landois, ebenso Hitzig1) mitunter langdauernde Temperatursteigerung 
bzw. GefaBerweiterung auf der Gegenseite der Lasion; Raudnitz wider- 
sprach dieser Angabe, Vulpian und Kuessner beschrieben hingegen Ab- 
kiihlung beider Vorderpfoten nach einseitiger Verletzung. Wahrend Richet 
(1884) an Kaninchen bei Zerstorung des Vorderhirns, Ott anHunden beiVer- 
letzung des Gyr. ectosylmus med. Temperatursteigerung bis 43° fur 24 h 
beobachtete, erhielt Guyon eine solche nur bei Mitverletzung subcorticaler 
Hirnteile; isolierte Verletzung von Rinde und Mark bedinge sogar eine vor- 
iibergehende Senkung a). — Sympathicuslahmung nach Lasion des Vorderhirns 
wurde von Brown-Seąuard (1875) beschrieben. Schiff (1874), Noth- 
nagel (1874), Albertoni fanden Blutungen in Magen, Darm, Lungen, Hiift- 
gelenk der Gegenseite nach Eingriffen am Gyr. sigmoides, aber auch nach 
solchen an den Hirnschenkeln oder am verlangerten Mark; die UnregelmaBig- 
keit dieser Befunde und ihr Vorkommen nach Verletzung sehr verschiedener 
Hirnteile wurde speziell von Heitler betont.

2. Beziiglich der Augenfacialisregion und der Augenregion 
nach H. Munk (inki, des zentralen oculomotorischen Zentrums).

Verletzungen der Gegend des oberen oder orbicularen Facialisfocus 
(obere Halfte des Gyr. coronalis) fiihrt haufig zu einer Erweiterung der 
kontralateralen Lidspalte; dieser Lagophthalmus weist auf Fehlen eines cere- 
bralen Orbicularistonus hin (gelegentlich beobachtet von Luciani, Tam
burini und Seppilli; von Eckhard, sowie R. du Bois-Reymond und 
Silex ais unsicher und inkonstant bezeichnet; Hitzig, G. A. 2, 243 u. 266; 
Kalberlah, welcher direkt Hypotonie des SchlieBmuskels konstatierte). So 
gut wie regelmafiig tritt ferner eine Storung der optischen Reflexe ein, speziell 
fiir Annaherung oder Vorbeibewegen der Hand (Luciani, Tamburini und 
Seppilli, Bianchi, Tonnini, R. du Bois-Reymond und Silex, Hitzig, 
Kalberlah3). Doch ist aus diesem Verhalten nicht notwendig auf eine

*) Zentralbl. f. med. Wiss. 1876, 8. 323. — 2) Vgl. auch Riegel, Pfliigers 
Arch. 5, 629, 1872; Wood, Fever, Washington 1880; H. White, Journ of Physiol. 
11,1, 1890. — 3) Nach Boensel (D.-J., Giefien 1897) sollen Hunde nur bis zum 23, oder 
30. Lebenstage deutliche Lidreaktion auf grelles Licht zeigen, spater nicht mehr. 
[Das ungleiche Benehmen der einzelnen Hunde gegeniiber verschiedenen optischen 
Reizen haben bereits Luciani u. Seppilli (1886, 8. 28) betont.] Boensel bezieht 
jenes Verhalten auf eine hauptsachlich von den Occipitallappen ausgehende Hemmung, 
da nach dereń Exstirpation zunachst prompte Reaktion eintritt. Durchschneidung 
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Schadigung des Sehvermógens zu schlieBen, wie die Beobachtungen Hitzigs 
gegeniiber der SchluBfolgerung der italieniscben Autoren dartun. Allerdings 
kbiinen nebenbei aucb voriibergehende Sehstórungen hemianopischen Charak- 
ters, ahnlich wie nach Verletzungen des Gyr. sigmoides, selbst nach móglichst 
isolierter Verletzung des Orbiculariszentrums eintreten (Kalberlah).

Beziiglich der Beriihrungsreflexe lauten die Ergebnisse von Exner und 
Paneth1) auf Schadigung der Sensibilitat in der oberen Gesichtshalfte der

der N. optici hat auf die Haufigkeit des spontanen Lidsclilages keinen merkbaren 
EinfluB, wohl aber Durchschneidung der N. trigemini, nach welcher das Blinzeln 
auCerordentlich seiten mehr erfolgt (vgl. Hitzigs Bemerkungen G. A. 2, 99—102).

*) Pfliigers Arch. 44, 547, 1889; vgl. Hitzig, G. A. 2, 98, 244, 266. — 2) Eine 
solche ist schon dadurch sehr naheliegend, daB Fasern vom Linsenkern und vom 
Luysschen Korper in die Coronarwindung hineinbiegen, ehe sie den Gyr. sigmoides 
erreichen (Dóllken, Neur. Zentralbl. 1899, Nr. 2).

GroGhirnrinde des Hundes 
nach H. Munk.

A Sehsphare.
B Horsphare.
C bis J Fiihlsphare. 
C Hinterbeinregion.
D Vorderbeinregion.
E Kopfregion.
F Augen region.
G Ohrregion.
H Nackenregion.
J Rumpfregion.

(Der Zwickel im Gyr. ectosylv. ist aus der 
Sehsphare ausgeschieden und schematisch 

der Horsphare zugezahlt.)

Gegenseite. Es erfolge Ausfall oder starkę 
Minderung des Nasen-Lidreflexes, d. h. des 
Zuckens der Augenlider und Mundwinkel 
der einen Seite bei Bestreichen des Nasen- 
fliigels — ein Reflex, den ubrigens blinde 
Hunde ebensogut zeigen wie sehende. 
Hingegen fanden E c k h a r d , ebenso 
R. du Bois-Reymond und Silex nach 
einseitiger Verletzung des Orbicularis
zentrums in der Reaktion von Conjunc- 
.tiva, Lid und Wange keinen Unterschied 
beider Seiten. Auch Hitzig, ebenso Kal
berlah konstatierten solche Stórungen 
nur gelegentlich. — Dieser Widerspruch 
ist nach Hitzigs spateren Yersuchen 
(G. A. 2, 274) dadurch zu erklaren, daB 
der Nasen-Lidreflex nicht so sehr an das 
Orbiculariszentrum, ais hauptsachlich an 
die mehr basale Partie des Gyr. coronalis 
(Hitzigs Zentrum fiir den Rest des 
Facialis) gekniipft ist. Eine Anderung 
in den spontanen Bewegungen der Lider, 
sowie in der Stellung und Bewegung der 
Augen nach einseitiger Verletzung des ein- 
seitig wirksamen zentralen oculomoto
rischen Zentrums Hitzigs wurde nicht 
beobachtet (speziell Eckhard).

Nach dem Angefuhrten ist im Gyr. 
coronalis des Hundes die Motilitat und 
Sensibilitat der oberen Partie des Gesichtes 
vertreten. — Nur bei Mitverletzung des 
benachbarten Gyr. sigmoides oder seiner

Markstrahlung* 2) sind Stórungen an den Extremitaten zu beobachten (Hitzig, 
G. A. 2, 274 gegeniiber Bianchi, 1883).



Augenregion nach. H. Munk. 71

Fig. 12.

GroBhirnrinde des Affen 
nach H. Munk.

Bezeichnungen wie in Fig. 11.

Zu einer abweichenden Lokalisation fiir die Motilitat und Sensibilitat der 
Orbicularregion ist H. Munk (G. M. 4, 50—52, 1878) gelangt, ohne jedoch 
meines Erachtens die angefiihrten Resultate widerlegen zu konnen. Nach 
Exstirpation seiner „Augenregion11 ’), die er von der „Kopfregion11 sondert, 
beobachtete er bei Hunden und Affen neben gelegentlicher, yoriibergehender 
Lidlahmung mit Tranenflub, Fehlen des Lidreflexes auf Annaherung der 
Hand, jedoch Eintreten desselben auf Beriihrung der Lider oder der Wimpern, 
wahrend die sonst miterfolgenden mimischen und Abwehrbewegungen des 
Kopfes und der Yorderpfote, ebenso das AufreiBen der Augen im Affekt fehlen. 
Nicht bei allen Hunden und nur bei manchen Affen ist nach H. Munk eine 
Herabsetzung der Beriihrungsempfindlichkeit des kontralateralen Auges nach- 
weisbar (Beri. Sitzungsber. 1899, S. 936). — 
Zudem sei die Wendung der Augen nach der 
Gegenseite beim Verfolgen eines bewegten 
Objekts eingeschrankt; bei AbschluB des 
Auges der operierten Seite verfehlte das Tier 
yorgeworfene Stiicke haufig. Affen fassen 
nach beiderseitiger Exstirpation nicht mehr 
mit den Fingerspitzen zu, sondern mit der 
ganzen Flachhand; manche greifen fehl, 
was H. Munk (1899) auf Schadigung des 
Fixationsvermógens und der Tiefenwahr- 
nehmung bezieht.

') Zur Augenregion oder Fuhlsphare des Auges rechnet H. Munk beim 
Hunde (vgl. Fig. 11) den Gyr. ectosyln. med., die dariiberliegende Partie des Gyr. 
suprasyleius, suprasplenialis und entolateralis, sowie den entsprechenden Teil der 
Medialflache bis zum Gyr. fornicatus; der Gyr. coronalis bzw. das Orbicularis- 
zentrum Hitzigs gehort nach ihm im wesentlichen zur Kopfregion. (Vgl. auch 
Verh. d. physiol. Ges. zu Berlin, Arch. f. Physiol. 1902, 8. 545.) Beim Affen umfafit 
die sog. Augenregion fast den ganzen yorderen und den hinteren Schenkel des 
Gyr. angularis (vgl. Figur 12).

Entgegen Munks Angaben yermiBten 
Schafer, Horsley und S. Brown eine 
Stórung der Motilitat und Sensibilitat der 
Augen beim Affen nach Exstirpation des 
Gyr. angularis (s. auch Abschnitt B. 1. Seh- 
sphare). — Am Hunde kam Kalberlah bei 
einer eingehenden Nachprufung zu dem 
Resultat, daB nur Verletzungen im late
ralen Anteile der sog. Augenregion bzw. in 
der Gegend des Hitzigschen Orbiculariszentrums Stórungen an den Lidern 
und zwar solche des Orbicularistonus bedingen; nur gelegentlich fand sich 
der Nasen-Lidreflex, nicht aber der Conjunctival- und Cornealreflex beein
trachtigt. Hingegen tritt, wie Kalberlah und Imamura fanden, nach Ver- 
letzung der sog. Augenregion regelmaBig, aber nicht ausnahmslos (so speziell 
bei sekundaren Operationen auf der anderen Seite), eine voriibergehende" 
hemianopische Sehstorung und Schadigung der optischen Reflexe ein. Dieser 
Lasionseffekt in der sog. Augenregion unterscheidet sich in keiner Weise * 
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yon den Wirkungen, welche ein umschriebener Eingriff in der Parietooccipital- 
region, in der „Sehsphare11 nach Munk, nach sich zieht. (vgl. unten).

Es sei hier auch daran erinnert, daB Luciani (Brain 7, 145, 1884), weleher 
alle Sinnesspharen ausgedehnter annimmt wie H. Munk, dessen Augenregion (F) 
ais Stelle des Ubereinandergreifens aller Sinnesspharen, gewissermafien ais ein 
„Zentrum der Zentren11 bezeichnet. H. Munk (1899) hingegen betont naehdriick- 
lich, daB die Sinnesspharen, in welche er die ganze Hirnoberflache aufteilt, sich 
nicht uberdecken, sondern mit scharfen Randem aneinandergrenzen; speziell gelte 
dies von der zwischen Extremitatenregion und Sehsphare eingeschobenen Augen
region. — Andererseits schlieBen Heger und Demoor aus dem „auBerst unbehol- 
fenen Verhalten“ von Hunden nach Lasion in der Parietalzone auf das Bestehen 
eines parietalen Assoziationszentrums oder Binnenfeldes (vgl. unten).

3. Beziiglicli der Mundfacialis- und Kieferregion, sowie der 
Kopfregion nach H. Munk.

Lasion jener Rindenpartie, in weleher die Reizstellen fiir den Mund
facialis, sowie fiir die Zunge und die Kiefermuskulatur liegen, haben Storungen 
der beziiglichen Bewegungen, speziell Ataxie und Verlust der Sonderbewe- 
gungen zur Folgę; yermutlich leidet auch die Sensibilitat in der zugehórigen 
Hautpartie. Allerdings betreffen die Versuche, welche diese SchluBfolgerung 
stiitzen, die Rinde zumeist in relatiy groBer Ausdehnung; andererseits bleiben 
umschriebene einseitige Verletzungen, z. B. jene des Kehlkopfzentrums 
(Krause), ohne merklichen EinfluB auf die Muskulatur des Mundes und der 
Kiefer (vgl. auch Trapeznikoff und Bechterew).

Ais Folgen von Exstirpation der relatiy ausgedehnten sog. Kopfregion1) 
beschrieb zunachst H. Munk (G. M. 4, 53, 1878) Verlust der Druckgefiihle 
in dei- kontralateralen Gesichtshalfte und Lahmung („Seelenbewegungs- 
losigkeit11) der zugehórigen Zungenhalfte und Mundmuskulatur. Auf eine 
Schiidigung der Kopfregion weisen ferner nach H. Munk (G. M. 11, 150, 
1882) die Storungen der Nahrungsaufnahme, des Fressens und Saufens hin, 
welche gelegentlich bei fortschreitender Entziindung nach Abtrennung beider 
Stirnlappen zur Beobachtung kamen.

Storungen des FreBaktes, bzw. der Kiefer- und Zungenbewegungen (mo- 
torische Aphagie) neben Schadigung der Kopfbewegungen, z. B. Yerfehlen 
des dargebotenen Bissens, wurden ferner yon Goltz (1884, 1888) beim Hunde 
beschrieben, allerdings nach ausgedehnter beiderseitiger Yerletzung der yor
deren Hirnpartie. Das Tier yermochte wohl noch zu lecken, nicht aber zu saufen 
bder Stiicke fester Nahrung aufzunehmen. Analoges stellte Schrader an 
Vógeln fest. Schon yorher hatte iibrigens Schiff2) nach einseitiger aus
gedehnter Vorderhirnlasion Frefistórungen auf der Gegenseite beobachtet: 
Verlieren des Bissens aus dem Munde, Zuruckbleiben yon Speiseteilen in den 
Backentaschen daselbst.

’) Dieselbe umfafit nach H. Munk nicht blofi die oben bezeichnete Rinden
partie, d. h. den Gyr. eetosylr. ant. und die basale Halfte des Gyr. comp. ant. bzw. 
die Vereinigung von Gyr. coronalis, ectosylo. und syloiacus, sondern auch den Gyr. 
coronalis (inki. Hitzigs Orbiculariszentrum) und den Gyr. sylv. ant. Beim Affen 
rechnet H. Munk etwa die untere Halfte beider Zentralwindungen ais Kopfregion 
(vgl. Feld E auf Fig. 11 u. 12). — 2) Lez. 1873, p. 338, Ges. Beitr. 3, 517.
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Eine genauere Lokalisation fiir experimentell erzeugte Stórungen des 
Kauens und Schluckens gaben Trapeznikoff und Bechterew, sowie 
D. Frank, dereń Befunde den Reizeffekten nach Ferrier und Hitzig ent- 
sprechen. Der Hund zeigt nach einseitiger Abtragung des Gyr. ectosyle. 
ant., des Gyr. compos. ant. und des Gyr. sylv. ant. eine voriibergehende Be- 
hinderung im Ergreifen, Festhalten und Zerkauen der Nahrung auf der Gegen
seite (D. Frank. — Die weniger ausgedehnten Lasionen yon Trapezni
koff blieben symptomlos). Doppelseitige Operation hat den Verlust der- 
spontanen Nahrungsaufnahme fiir zwei bis drei Wochen zur Folgę. Analog© 
Stórungen wurden von D. Frank beim Affen beobachtet: nach bilateraler 
Abtragung der unteren Partie beider Zentralwindungen einschlieBlich des 
Operculums war das Erfassen und Festhalten der Nahrung mit dem Munde 
anfangs ganz unmóglich, blieb auch spater dauernd erschwert. Am Schirn- 
pansen hat Abtragung des untersten Teiles der yorderen Zentralwindung 
Hemiparese des gekreuzten Mundfacialis und des Hypoglossus, nicht des 
Stirnfacialis zur Folgę (Griinbaum und Sherrington). — Die Versuche 
yon Gerwer und Bechterew haben gezeigt, daB nach beiderseitiger Ex- 
stirpation der Reizstelle fiir Magensaftsekretion (yorderstes Ende des Gyr. 
coronalis beim Hunde) die psychische Reizung durch Vorzeigen von Futter 
(Neckyersuch nach J.P. Pawłów) ohne Erfolg auf die Saftabsonderung bleibt, 
wahrend Zerstórung der Nachbarwindungen diese Wirkung nicht hat.

•
4. Beziiglich des Kehlkopfes.

Nach beiderseitiger Exstirpation der Reizstelle fiir Adduktion der Stimm- 
bander (Ubergang von Gyr. sigmoides ant. und Gyr. coronalis') yerliert der 
Hund das Vermógen zu bellen: er gibt nur noch ąuietschende, winselnde 
Laute von sich (Krause, corticale Stimmbandlahmung nach Semon u. 
Horsley); einseitigeLasion bedingt eine gleiche, aberyoriibergehendeStórung 
(Duret, 1878, p. 142). Onodi bestritt hingegen einen EinfluB corticaler 
Lasionen auf die Phonation. — Angeschlossen sei der Hinweis auf die 
Beobachtung Osawas, daB der Papagei nach einer bestimmten Lasion der 
linken Hemisphare die erlernte „Sprache" definitiy, nach rechtsseitiger Ver- 
letzung nur yoriibergehend yerliert. 5 * * * * * *

5. Beziiglich der Nacken- und Kopfbewegung, sowie des 
frontalen oculomotorischen Zentrums.

Beziiglich der Nackenregion des Hundes besteht eine erhebliche 
Divergenz zwischen den Ergebnissen der Reizversuche Hitzigs und der 
Exstirpationen wie Reizungen H. Munks. Wahrend der erstgenannte den 
Focus fiir Bewegungen yon Kopf und Nacken im lateralen Drittel des Gyr. 
sigmoides ant. angab, bezeichnete H. Munk das yon Hitzig „unerregbar11
(d. h. ohne Wirkung auf die Skelettmuskulatur) befundene mediale Drittel
bis die Halfte desselben Gyrus ais reizbar, ais „Nackenregion“ gemafi den 
Reizungs- und Ausfallseffekten. Beim Affen liege die entsprechende Partie
innerhalb bzw. yor der Biegung des Sulc. praecentralis, woselbst Ferrier,
Hitzig, Beeyor u. Horsley das frontale Zentrum fiir Kopf- und Augen-
bewegungen aufgefunden haben. Nach einseitiger Exstirpation ist, H. Munk
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zufolge, die Fahigkeit, Kopf und Nacken nach der Gegenseite zu drehen, auf- 
gehoben; der Kopf ist dauernd nach der Operationsseite gewendet, anfangs 
erfolgt auch bei Lokomotion Abweichung in demselben Sinne. Auch fehlen 
die Druckgefiihle im Nacken. — Im Gegensatze hierzu hatte Hitzig bereits 
1874 am Hunde gefunden, daB Lasionen der spater yon H. Munk bezeich- 
neten Partie, ebenso der angrenzenden Stirnwindungen keine Stórungen der 
Motilitat zur Folgę haben — wenn nicht die Verletzung tief ins Marklager 
reicht und den Stabkranz der benachbarten Rindenteile mitbetrifit. — Die Er- 
gebnisse H. Munks erscheinen nach dem Gesagten meines Erachtens nicht 
geeignet, ais Beweis dafiir zu dienen, daB dem motorischen und damit wahr- 
scheinlich auch dem sensiblen Rindenfelde fiir den Nacken beim Hunde eine 
andereLage zukommt, ais sie Hitzig nach den positiyen Effekten elektrischer 
Reizung und nach den obigen negativen Exstirpationsresultaten angegeben. 
Die am Affen gewonnenen Befunde sind beziiglich der Kopfbewegungen unter- 
einander yereinbar; doch bleibt zu berucksichtigen, daB die Reizungsergebnisse 
Hitzigs das Bestehen eines zweiten, zentralen Kopffocus dartun und das 
Nackenbewegungszentrum etwa in die Mitte der yorderen Zentralwindung 
lokalisieren (bestatigt von Sherrington u. Griinbaum).

Beziiglich des frontalen oculomotorischen Zentrums liegt fiir den Affen eine 
Angabe von Ferrier u. Yeo (1883, p. 222) vor, nach welcher Exstirpation 
dieses Gebietes „Lahmung“ an Kopf und Augen bedinge. Am Hunde beschrieb 
bereits Preyost (1868) nach Yerletzung des Vorderhirns Deyiation con- 
juguee nach der operierten Seite (bei Kleinhirnyerletzungen nach der Gegen
seite — bei Reizung durchweg umgekehrt).

6. Beziiglich Rumpfregion und Stirnlappen.

Die Reizyersuche Hitzigs am Hunde hatten zur Bestimmung eines 
Focus fiir Rumpfbewegungen im lateralen Teile des Gyr. sigmoides ant. 
gefiihrt. In den spateren Experimenten an anthropoiden Affen wurden 
beschankte Rumpfbewegungen yon der medialen, oberen Grenze der yorderen 
Zentralwindung und vom FuBe der ersten Stirnwindung aus erhalten, um- 
fassendere von einer schmalen Zonę zwischen dem oberen und dem mittleren 
Drittel der yorderen Zentralwindung (Griinbaum und Sherrington).

Demgegeniiber zog H. Munk (G. M. 4, 55 bis 60, 1878; 11, 139 bis 
178, 1882) aus seinen Exstirpations- und Reizungsyersuchen an Hund und 
Affe den SchluB auf eine ganz andere Lokalisation der Motilitat und Sensi
bilitat des Rumpfes. Er bezeichnete den Stirnlappen, d. h. den yor der Fiss. 
supraorbitalis bzw. praecentralis gelegenen Hirnabschnitt ais F iihlsphare des 
Rumpfes. Nach beiderseitiger Abtrennung des Stirnlappens (mittels eines 
durchreichenden Frontalschnittes yor jener Furche) sah H. Munk beim Hunde 
katzenbuckelartige Kriimmung und Bewegungslosigkeit der Lendenwirbel- 
saule, speziell bei Beginn und bei Langsamkeit der Bewegungen; Drehungen 
erfolgen ungeschickt, und zwar nur im Becken, die Motilitat des Nackens ist 
jedoch nicht beeintrachtigt. — Nach einseitiger Verletzung yermag das Tier 
infolge der Unbeweglichkeit der kontralateralen Rumpfhalfte beim Gehen und 
Laufen nur Drehungen nach der operierten Seite auszufuhren. Hingegen 
leidet die Beweglichkeit der Wirbelsaule selbst nach doppelseitiger Abtragung 
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der Extremitatenregion nicht (Beri. Sitzungsber. 1900, S. 770). — Noch 
erheblicher sind die Storungen, welche der einseitig operierte Affe aufweist: 
Kriimmung der Wirbelsaule konvex nach der Gegenseite, Drehung (anfangs 
sogar jegliche Bewegung) nach dieser Seite ist unmóglich, zumeist sind 
gleichzeitig die Nackenbewegungen gestórt. Im Anschlusse an bilaterale 
Lasion ist — nach anfanglichem Unyermógen, die freie Sitzstellung inne- 
zuhalten, so daB Arm oder Riicken nach einer Stiitze suchen — spater zwar 
Gehen und Klettern in gerader Richtung moglich, jedoch keinerlei Drehung. 
Auch besteht dauernd Katzenbuckelkriimmung der Wirbelsaule: die Kniee 
kommen in die Achselhohlen zu stehen, das Kinn wird dicht an den Knieen 
gehalten, das Gesicht nach unten gewendet. Beim Springen schlagt das Tier 
leicht nach vorn iiber. Die AuBerungen von Gemiitsbewegungen, wie Angst 
oder Freude, sowie das Beobachtungsvermógen erscheinen ungestbrt.

Hingegen flndet H. Munk (1900) nach Zerstórung der Reizstelle, welche 
Horsley u. Schafer im Gyr. marginalia des Affen fiir den Rumpf angegeben 
haben, nur Fehlen der Sitzstellung und Ungeschicklichkeit der Extremitaten; er 
betrachtet daher die von den genannten Autoren gesehene Wirbelsaulenkriimmung 
ais passiv bedingt durch Kontraktion von Extremitatenmuskeln.

H. Munks Befund einer langer anhaltenden Parese der Rumpfmuskeln 
und einer kiirzer dauernden Sensibilitatsstbrung wurde von Grosglick be
statigt; hingegen zog die Abtragung beider Stirnlappen am Hunde keinen 
Intelligenzdefekt nach sich.

Im Gegensatze zu den Ergebnissen H. Munks, weleher durch die Ab- 
trennung des Stirnlappens mittels Frontalschnittes eine tiefreichende und 
eyentuell zugleich ausgedehnte Lasion erzeugte, hatte Hitzig (G. A. 1, 72, 84) 
bereits 1874 nach einseitiger Excision oder AuslóHelung der Stirnrinde beim 
Hunde keine Storungen der Motilitat erhalten; fiir diesen Hirnteil yermutete 
er vielmehr nach vergleichend-anatomischen und klinischen Gesichtspunkten 
eine engere Beziehung zu den hoheren psychischen Tatigkeiten. Auch Ferrier 
(1876, Uh. S. 256, 324; 1892, S. 164), ebenso Schafer und Horsley 
erhielten an doppelseitig operierten Afien keine Storung der Bewegungen. 
In seinen ersten, durch Wundinfektion komplizierten Versuchen beschrieb 
Ferrier hingegen ais Folgen der Operation Schadigung der Intelligenz, 
Apathie oder Ruhelosigkeit und Verlust der Fahigkeit, aufmerksam zu 
beobachten. In spateren Experimenten mit Yeo (1883) blieb die Exstirpation 
der Stirnpolregionen ganz symptomlos. — Hitzigs negatives Resultat am 
Hunde wurde von H. de Boy er (p. 46), sowie von Kriwortow und 
Goltz bestatigt. Der letztere hatte zuvor in Verein mit Moolmann ge
wisse Storungen beschrieben, jedoch nur nach ausgedehnter Verletzung bzw. 
„yollstandiger Wegnahme beider Stirnlappen11. Speziell waren die langsamen, 
kurzeń Drehungen des Tieres hehindert, doch yermochte der Hund briisk die 
Schnauze an die Schwanzwurzel zu bringen *).

Mehrere Untersucher beschrieben gleich Ferrier und Lussaną 
Storungen der Intelligenz nach Stirnhirnyerletzung bei intakter Motilitat. 
Nach Bianchi (1895) bleibt bei Hunden und Affen zwar einseitige Exstir-

') H. Munk erklart dieses Verbalten ais Ausfall der isolierten Bewegung des 
Rumpfes bei Erhaltenbleiben der Gemeinschaftsbewegungen. (Beri. Sitzungsber. 
1900, S. 770).
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pation ohne psychische Alterationen, nach doppelseitiger fehlen solche jedoch 
niemals. Die Verletzung habe zudem yoriibergehende optische Stórungen im 
Gefolge (vgl. das oben beziiglich des Gyr. sigmoides und seiner Markstrahlung 
Gesagte); ein haufiger, voriibergehender Nebeneffekt ist ferner Biegung der 
Wirbelsaule mit der Konkayitat nach der operierten Seite, ein nur gelegent- 
licher Hemiparese der kontralateralen Vorderextremitat. — Die Resultate 
M. Friedmanns, welche auf Charakteryeranderung zu sinnloser Wut nach 
Abtragung des Stirnhirns bei Kaninchen und Sperling lauten, waren durch 
allgemeine Infiltration des Gehirns kompliziert. — Sh. J. Frań z konstatierte 
an abgerichteten Katzen, welche gelernt hatten, durch Selbstóffnen ihres Kafigs, 
z. B. mittels Riegel oder Zugschnur, zum Futter zu gelangen, den Verlust 
dieser Assoziationen, wenn beide Stirnlappen abgetragen wurden. Andere 
Hirnverletzungen hatten nicht diesen Erfolg. Die verlorenen Assoziationen 
konnten allerdings wiedererlernt werden. Alle frontal operierten Tiere neigten 
zu Abmagerung und Erkrankungen.

Nach dem Vorstehenden ist die Motilitat und Sensibilitat des Rumpfes 
beim Hunde wahrscheinlich in der lateralen Partie des Gyr. sigm. ant. reprasen- 
tiert zu denken, beim Affen in gewissen Abschnitten der yorderen Zentral
windung und in der hinteren Partie der ersten Stirnwindung, nicht aber, wie 
H. Munk annimmt, im ganzen Stirnlappen. Die Annahme einer engeren 
Beziehung des Stirnlappens, speziell seiner Polregion, zu den hóheren geistigen 
Funktionen1) erscheint allerdings durch die bisherigen Tierversuche nicht 
hinlanglich gestutzt, doch sei auf die analog lautenden klinischen Erfahrungen 
und die Ergebnisse der Hirntektonik am Menschen yerwiesen (s. unten).

7. Beziiglich der Ohrregion.
Naehdem Hitzig durch Reizung zu beiden Seiten des hinteren Endes 

der Fiss. Sylwii am Hunde nicht seiten Bewegungen des kontralateralen Ohres 
erhalten hatte2), beschrieb H. Munk (G. M. 4, 52 bis 53) nach Lasion des 
Gyr. sylv. post. Fehlen oder Minderung der Ohrbewegung auf der Gegenseite: 
die Muschel war zugleich gefuhllos, zumal an der konvexen Flachę. Er be- 
zeichnete daraufhin jene Rindenpartie ais Ohrregion oder Fiihlsphare des 
kontralateralen Ohres (Zonę G auf Fig. 11 u. 12). Beim Affen nimmt nach 
H. Munk die gleichwertige Zonę das oberste Ende der ersten Schlafenwindung 
ein, etwas auf den yorderen Schenkel des Gyr. angularis iibergreifend.

B. Lasionen in den Rindenfeldern der hóheren Sinne.

1. Sehsphare und Parietooccipitallappen.
Die Beziehung des Sehyermógens zu einem bestimmten Hirnteil wurde 

zuerst von Pani z za (1855) dadurch erkannt, dafi beim Hunde einseitigeRinden- 
ausschaltung „etwas unterhalb des Scheitelhóckers11 von Blindheit des kontra-

*) H. Munk bestreitet nachdriicklich das Zustandekommen psychischer Alte
rationen durch Verletzungen, die auf das Stirnhirn beschrankt sind — solche seien 
yielmehr durch ausgedehnte Mitleidenschaft der Bindę uberhaupt bedingt (Beri. 
Sitzungsber. 1901, S. 1149). — 2) Vgl. die Reizeffekte yom hinteren Teile der ersten 
Schlafenwindung beim Affen, sowie die Angaben beziiglich eines frontalen und zen- 
tralen auriculomotorischen Zentrums neben dem temporalen. 
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lateralen Auges, doppelseitige Operation von vólliger Blindheit gefolgt war. 
Diese Beobachtungen wurden gestiitzt durch das Eintreten sekundarer Atrophie 
des Occipitalhirns der anderen Seite nach Wegnahme eines Auges hei neu- 
geborenen Hunden und Kaninchen.

Ohne Kenntnis dieser Befunde, welche erst Tamburini 1880 wieder- 
entdeckte, gelang es Hitzig 1874, durch Exstirpation des Gyr. suprasylnius 
und ectosylvius med., bzw. durch ausgedehnte Lasion des Occipitalhirns (1876) 
an Hunden Blindheit und Pupillenerweiterung auf dem kontralateralen Auge 
hervorzubringen. Reizung daselbst ergab Verengerung der Pupille. (Uber 
die haufige Begleiterscheinung eines „Defektes der Willensenergie11 s. oben.) 
Hitziglokalisierte daraufhin das corticale Sehen in den Hinterhauptslappen.— 
Cerebrale Sehstórungen beim Hunde wurden auch von Goltz (1876), aller
dings nach ausgedehnten Verletzungen, ferner von Bochefontaine u. Viel 
(in Verein mit Hórstórungen) nach Injektion von Silbernitrat in den hinteren 
Hirnabschnitt beschrieben. Auch Moelis Versuche an Kaninchen und Tauben 
wiesen auf das Occipitalhirn hin.

Am Affen bezeichnete Ferrier urspriinglich (1875) auf Grund ver- 
haltnismafiig tiefreichender Lasionen den Gyr. angularis ais Sehzentrum, 
wahrend er den Occipitallappen ais Rindenfeld fiir die Visceralgefuhle, ais 
sogenanntes Hungerzentrum ansah. Spater schlofi Ferrier mit Yeo (1883) 
den Occipitallappen in die Sehsphare ein, Exstirpation des Gyr. angularis 
mache nur vortibergehende Hemiopie (ebenso Lannegrace), Zerstórung 
beider Occipitallappen und beider Gyr. angulares habe volle Blindheit zur 
Folgę. — Nach dem heutigen Stande der Kenntnisse ist der Gyr. angularis 
des Affen mit Sicherheit von der Sehsphare auszuschliefien und diese auf den 
Occipitallappen bzw. auf einen bestimmten Teil desselben zu beschranken. 
Es lehren dies vor allem die Experimente H. Munks (G. M. 1886, S. 111, 
179), welche die vóllige und dauernde Erblindung („Rindenblindheit11) nach 
totaler Exstirpation beider Occipitallappen beim Affen, bzw. des parietoocci- 
pitalen Hirnteiles beiderseits beim Hunde, dartun. H. Munk widerlegte 
damit die Angaben von Luciani (1884) und Goltz (1888), daB jene Ope
ration am Hunde das Sehvermógen nur voriibergehend aufhebe. Der rinden- 
blinde Affe (G. M. 5, 7, 9, 15, 16) und Hund (6, 14, 15) vermogen Hinder- 
nissen nicht mehr auszuweichen; sich selbst uberlassen, verharren sie in 
Bewegungslosigkeit. Zum Gehen gebracht, schreitet der Hund langsam vor- 
warts, den Kopf weit vorgestreckt, mit der Schnauze den Boden abtastend. 
Beim rindenblinden Affen erfolgen noch spontan wie reflektorisch normale 
assoziierte Augenbewegungen (Bernheimer), was bei demUnversehrtbleiben 
des frontalen und des temporalen Zentrums begreiflich ist. Jener Befund 
H. Munks am Affen wurde von Schafer in Verein mit Horsley (1888), 
Thompson und Brown (1890), sowie von Vitzou (1892) bestatigt, der 
Befund am Hunde von Vitzou (1888) und Richet (1890). Ein analoges 
Resultat erzielte H. Munk an niederen Saugetieren, speziell an Kaninchen, und 
zwar auch an neugeborenen, (13, 15, 288 contra Gudden und Christiani), 
an Meerschweinchen und Ratten (G. M. 13), dann auch an Tauben (G. M. 12, 
15, 278), was Corin u. van Beneden bestatigten.

Jene irrtumlicłte Bezeichnung des Gyr. angularis ais Sehzentrum oder ais 
Bestandteil der Sehsphare uberhaupt war dadurch bedingt, dali der unter jener 
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Rindenpartie hinziehende occipitale Stabkranz bzw. die Sehstrahlung mityerletzt 
worden war. Diese irrefiihrende Komplikation wurde von H. Munk erkanut 
(G. M. 7, 105; 9, 124), der andererseits aber den Gyr. angularis ais Fiihlsphare des 
Auges erklarte (G. M. 4). Auch Schafer, Horsley, Brown und Thompson 
gelangten durch obei-flaohliche Verletzungen zu dem Resultate, daB dei- Gyr. angu
laris nicht zur Sehsphare gehórt. Die mitunter fiir wenige Tage eintretende 
Hemianopsie oder Hemianasthesie auf der Gegenseite ist wohl auf eine Zirkulations- 
stórung zu beziehen. Andererseits bleibt aber auch die Motilitat und Sensibilitat 
der Augen, entgegen Munks Angabe, ungestbrt. Ebenso erhielt Hedon nach 
Verletzung des Gyr. angularis oder selbst der konvexen Oberflache des Occipital- 
lappens keine Sehstbrung.

Einen wesentlichen Fortschritt in der Lehre von der Rindenlokalisation 
des Sehvermógens brachte H. Munk [G. M. 3, 41), 1878] durch den Nach- 
weis, dafi beim Affen jeder Occipitallappen beide Augen, und zwar die Retina- 
halften derselben Seite bzw. die kontralateralen Gesichtsfeldhalften beherrscht. 
Einseitige Exstirpation hat namlich einen entsprechenden Ausfall, dauernde 
homonyme Hemianopsie, zur Folgę. Ferrier hatte urspriinglich (1876) 
angegeben, daB bloB das Auge der Gegenseite geschadigt werde, spater 
bestatigte er mit Yeo (1880) den angefuhrten Befund (zugleich unter Nach- 
weis hemianopischer Pupillenstarre). Zu demselben Resultate kamen ferner 
Luciani, Tamburini u. Seppilli (allerdings unter irriger Einbeziehung des 
Gyr. angularis), ebenso Schafer u. Horsley (1888), Lannegrace, Thomp
son, Brown (1890), Mazza, Vitzou (1892).

DaB auch bei Hund und Katze jedes Auge mit beiden Hemispharen ver- 
bunden ist, war zwar bereits abzuleiten aus den Versuchen von Nicati, 
weleher nach medianer Halbierung des Chiasma bei Katzen noch ein gewisses 
Sehyermdgen nachwies. Ebenso konstatierten Luciani u. Tamburini2) 
(1879) nach Lasion im linken Occipitalhirn eine schwere Sehstdrung rechts, 
eine leichte links; Goltz3) (1879) hatte Wiederkehr des Sehens auf dem 
rechten Auge beobachtet nach Verletzung in der linken Hinterhauptsgegend 
und Wegnahme des linken Auges. — Den detaillierten Nachweis fiir den 
obigen Satz erbrachten jedoch erst die Versuche H. Munks (G. M. 5, 63, 
1879, 6, 7, 9, 14), welche dartun, daB auch nach Exstirpation des ganzen 
occipitalen Hirnteiles der einen Seite im kontralateralen Auge ein schlafenwarts 
gelegener Netzhautstreifen bzw. die nasale Randpartie des Gesichtsfeldes Seh- 
vermógen behalt. Hingegen bleibt der mediale Hauptanteil der Netzhaut 
bzw. der temporale des Gesichtsfeldes dauernd rindenblind. Das Umgekehrte 
gilt fiir das Auge der operierten Seite. Beim Hunde steht demnach jede Netz
haut zum gróBten, medialen Teile mit dem gegenseitigen und nur zu einem 
kleinen, lateralen Teile mit dem gleichseitigen Occipitalhirn in Verbindung. 
(Mit diesem Satze sei der Bedeutung des Chiasma opticum nichts prajudi- 
ziert!) Jener laterale Teil mifit nach H. Munk (G. M., S. 89), ebenso nach

*) Siehe auch Verh. d. physiol. Ges. zu Berlin 1877 bis 1878, S. 42. — 2) Die 
Genannten fanden nach Exstirpation des Gyr. suprasylrius das kontralaterale 
Auge fast vbllig blind, das gleichseitige schwach amblyopisch, doch schwinde die 
Sehstórung bald. Auch nach beiderseitiger Zerstórung erfolge schliefilich Restitution. — 
Thompson u. Brown (1890) beschrieben nach tiefgreifender Exstirpation der 
Occipitalregion totale Blindheit des gekreuzten Auges fiir Hund und Katze und 
yoriibergehende gekreuzte Hemianasthesie. — 3) Pfliigers Arch. 20, 43, 1879 — 
bereits 1876 yermutet (Pfliigers Arch. 13, 25).
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J. Loeb und Vitzou (1893), giinstigsten Falls an Breite etwa ein Viertel 
des Gesichtsfeldes im Horizontalmeridian.— Jener wichtige Befund wurde von
J. Loeb (1884), Vitzou, Lannegrace, Cerelitzky, Crispotti bestatigt. 
Em gleiches Ergebnis hatten die umfassenden Yersuche Hitzigs (G. A. 2, 
289 bis 608, Ausnahmen siehe S. 568, 597), welcher es zudem ais sehr 
wahrscheinlich bezeichnete, daB das laterale Viertel von beiden Hemispharen, 
allerdings starker von der gleichnamigen inneryiert werde (S. 569, 597).

Dasselbe Gesetz einer doppelseitigen, partiell gekreuzten Verbindung 
zwischen Auge und Occipitalhirn kbnnte sehr wohl auch fiir jene Tiere gelten, 
bei welchen die peripheren Anteile der Sehleitung, die Nervi optici, eine 
totale Kreuzung eingehen. Erscheint doch der Newton-Muller-Gudden- 
sche Satz, dem zufolge das anatomische Verhalten der Sehnerven im 
Chiasma einen direkten SchluB gestatte auf die relative Lagę der beiden 
Gesichtsfelder, durch die objektive Bestimmung und Messung des binocularen 
Gesichtsraumes verschiedener Tiere mit partieller oder totaler Opticuskreuzung 
widerlegt (A. Tschermak1)-

Im Gegensatze zu den geschilderten gesicherten Befunden erscheint die 
Frage nach der genaueren Begrenzung, scwie nach der funktionellen Ein- 
teilung der Sehsphare beim Hund und Affen heute noch nicht definitiv 
beantwortet. Am Hundehirn hat H. Munk [G. M. 3, 4, (1878)] die Parieto- 
occipitalregion der Konvexitat wie der Medialflache ais Sehsphare bezeichnet 
und begrenzt durch eine frontale Linie, welche verlangert in die Fiss. ecto- 
sylvia post, ubergeht, und durch eine horizontale, in die Fiss. ectosylv. med. 
laufende. Der genannte Rindenbezirk umfaBt den hinteren oberen Teil der 
ersten und zweiten Urwindung, genauer gesagt des Gyr. suprasylv. post., 
ectolateralis und entolateralis, suprasplenialis und postsplenidlis. Einen aus 
der dritten Urwindung bzw. dem Gyr. ectosylr. med. ausgeschnittenen Zwickel 
hat H. Munk spater (G. M. 1882, S. 313 und Beri. Sitzungsber. 1890, S. 53) 
von der Sehsphare ausgenommen 2) (vgl. Fig. 11). — Beim Affen wird von 
H. Munk die Rinde des ganzen Occipitallappens hinter der Fiss. parieto- 
occipitalis ais Sehsphare angesprochen (vgl. Fig. 12).

Auf Grund partieller Exstirpation innerhalb der von ihm bezeichneten 
Sehsphare und dadurch bedingter, umschriebener Ausfalle (Skotome) im

') Pfliigers Arch. 91, 1, 1902. — 2) Monakow (Arch. f. Psychiat. 20, 714, 
1889) ist auf Grund der anatomischen Untersuchung der Hundgehirne H. Munks, 
an denen die faktische Lasion weiter nach vorn reichte, ais beabsichtigt war, 
geneigt, die Grenze der Sehsphare weiter nach vorn zu verlegen und den groBeren 
Teil der sogenannten Augenregion ihr zuzurechnen. Munk halt jedoch nach 
neuen Versuchen (Beri. Sitzungsber. 1899) seine friihere Bestimmung der vorderen 
Grenze gegen die sogenannte Augenregion aufrecht. Kalberlah [Arch. f. Psychiat. 
37 (3) (1903)] fand, daB Eingriffe in dei- Scheitelgegend uberhaupt ais regel- 
mafiige, aber voriibergehende Folgen haben: hemianopische Sehstorung, welche die 
unteren Gesichtsfeldteile in hoherem Grade betrifft, sowie Beeintrachtigung der 
optischen Reflexe. Eine Grenze zwischen der „Augenregion2 und der „Seh
sphare2 nach Munk laBt sich danach nicht feststellen. Luciani, Tamburini 
u. Seppilli (Funktionslokalisation, Ubers. 1886) bezeichnen beim Hunde den Gyr. 
suprasylr. in einer Ausdebnung von der Frontal- bis zur Occipitalregion ais Seh
sphare. Auch beim Affen strahle dieselbe in das Parietalhirn aus. Nach alleiniger 
Exstirpation beider Occipitallappen bestehe keine dauernde Rindenblindheit, es 
restiere blofi Seelenblindheit (Luciani, Brain 7, 145, 1884).
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Gesichtsfelde gelangte H. Munk weiterhin zu einer detaillierten Speziallokali
sation innerhalb jener Rindenpartie (speziell beim Hunde). Die zentralen 
Elemente der Sehsphare seien ebenso regelmaBig und kontinuierlich angeordnet 
wie die lichtempfindlichen Netzhautelemente, und zwar in einem der peri- 
pheren Anordnungsweise durchaus entsprechenden Sinne. Es bestehe eine 
Projektion der Netzhaut auf die Sehsphare. Das beziigliche Detail fur 
die Sehsphare des Hundes ergibt sich aus dem nachstehenden Schema, welches 
nach dem Vorgange von Hitzig (G. A. 2, 288) entworfen ist (vgl. Fig. 13).

Schematisch gesprochen gehórt nach Munk das laterałe Yiertel der 
Sehsphare zum lateralen Viertel der gleichseitigen Retina, die medialen drei 
Viertel zu den medialen drei Vierteln der gegenseitigen Retina, und zwar 
so, daB beim Fortschreiten in medialer Richtung die Sehspharenelemente 
immer mehr medial gelegenen Retina - Elementen entsprechen. Die Mittel-

partie der Sehsphare (Stelle A1, 
in Fig. 13 mit AL bezeichnet), steht 
demnach mit dem im Auge des 
Hundes noch etwas lateral gelegenen 
F oveabezirke (Af) in Zusammenhang: 
derselbe ist auf einen verhaltnis- 
mafiig sehr groBen Teil der Seh
sphare projiziert (VI. M.). Zudem 
entspricht die vordere Partie der 
Sehsphare den oberen Netzhaut- 
halften, die hintere den unteren. 
H. Munk bezeichnete die Annahme 
ais sehr wahrscheinlich, daB die 
entsprechende Kreuzung und Um- 
lagerung der Fasern im Chiasma 
erfolge (G. M., S. 76). Nach ihm 
werden demnach die ais identisch 
oder besser ais korrespondent an-

Fig. 13.

vorne

hinten

medial

Scherna der Beziehungen zwischen den Netzhauten zusehenden Stellen nicht V0n der- 
<von hinten gesehen) und der linken Sehsphare (von

oben gesehen) nach den Angaben von H. Munk. selben Rindenpartie aus V6rS0rgt 
(G. M. 9, 128; 16, 299).

Nach Exstirpation der Stelle A1 tritt nach H. Munk auf dem kontra- 
lateralen Auge „ Seelenblindheit “ ein, d. h. Verlust der im Laufe des Lebens 
erworbenen Gesichtsvorstellungen, in denen die Erinnerungsbilder enthalten 
sind, und zudem Rindenblindheit der Stelle des deutlichsten Sehens, der 
Foveagegend. Das Tier iiberwindet zwar — auf jenes Auge beschrankt — 
noch Hindernisse und reagiert auf auBerhalb der Gesichtslinie befindliche 
optische Reize; es erkennt jedoch seine Umgebung, den gewohnten Futter- 
napf, den Wassereimer, die Peitsche nicht wieder. Es fehlt auch der Lid- 
reflex auf Naherung der Hand. Allmahlich bilden sich die Gesichtsvor- 
stellungen im Reste der Sehsphare von neuem: die Seelenblindheit schwindet 
auf dem betroffenen Auge durch „Sehenlernen11, die partielle Rindenblindheit 
hingegen bleibt dauernd bestehen (VI, S. 100). — Beiderseitige Exstirpation 
der Stelle A1 bedingt nach Munk allgemeine Seelenblindheit fiir die Ein- 
driicke beidei’ Augen, aufierdem Rindenblindheit beider Foyeabezirke. Das 
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Tier halt seine Augen weit offen und fast unbeweglich. — Entgegen dieser 
Deutung des Zustandes ais Seelenblindheit, weleher sich Richet (1892 — 
jedoch auf Grund von Zerstórung des Gyr. ectosylv. mediuś) angeschlossen 
hat, fahte ihn Goltz 2) ais einfaehe Wahrnehmungsschwache, sogenannte Hirn- 
sehschwache, mit hochgradigem Defekt des Farben- und Ortssinnes der Netz
haut auf. Mauthner erklarte das Verhalten des Tieres ais einfaehe Folgę der 
Rindenblindheit der Fovea, Loeb, Hitzig (G. A. 2, 567 bis 584), Monakow 
und Bernheimer ais einfaehe vorubergehende Blindheit und Wahrnehmungs- 
stórung.

Eine Bestatigung der von ihm erschlossenen Projektion sieht H. Munk in den 
Ergebnissen der mit Obregia ausgefiihrten Reizversuche am Hunde. Die bei 
Reizung der vorderen Sehspharenpartie eintretende Senkung weise auf die Beziehung 
zu den oberen Netzhauthalften hin, die von hinten aus zu erzielende Hebung auf 
die Verkniipfung mit den unteren, die Bewegungslosigkeit bei Reizung in der 
Mitte auf die Beziehung zur Macularegion.

Die vorstehend wiedergegebene Lehre H. Munks wurde von J. Loeb, 
allerdings mit unzureichenden Beobachtungen, bekampft; speziell bleibe Ver- 
letzung der Stelle A1 mitunter ohne Sehstórung oder fiihre zu einer solchen 
in der lateralen Gesichtshalfte des kontralateralen Auges, eventuell auch in 
der medialen des gleichseitigen Auges, jedoch nie zu einem zentralen Skotom.

Eine sehr eingehende und exakte Priifung der Angaben Munks iiber 
Ort und Gliederung der Sehsphare hat in letzter Zeit Hitzig unternommen. 
Zugleich verfolgte derselbe ais erster genau den Verlauf der corticalen Seh- 
stórungen und gab eine exakte, perimetrische Methode zur Untersuchung 
des Tieres (in der Schwebe oder unter Festhalten, z. B. zwischen den Knieen) 
an, wodurch erst Sicherheit in der Bestimmung der Gesichtsfeldausfalle er- 
reicht wird.

Zum Abtasten des Gesichtsfeldes dient ein bewegtes Stiick Fleisch, eventuell 
wird der Blick durch ein zweites, ruhendes Stuck festgehalten (G. A. 2, 299 bis 
304, vgl. die Kritik der Untersuchungsweise Munks, S. 547). Zur Untersuchung 
auf ein zentrales Skotom wurde der Stofiversuch verwendet, d. h. rasches An- 
nahern eines mittels Pinzette gefaBten Fleischstuckes in der Richtung der Gesichtslinie.

Nach Hitzigs Ergebnissen veranlassen umschriebene Rindenexstirpationen 
von 2 bis 3 mm Tiefe in der Parietooccipitalregion der Konvexitat regel- 
mafiig Storungen des Sehvermógens fur Fleisch oder Licht und der optischen 
Reflexe. Doch kónnen solche Storungen fehlen, speziell wenn schon eine 
Operation vorausgegangen und dereń hemianopischer Effekt geschwunden 
ist. Die Beeintrachtigung der optischen Reflexe erscheint relativ selbst- 
standig und ist meistens von langerer Dauer. Beiderlei Ausfallserscheinungen 
sind jedoch yorubergehend (zwei bis drei Wochen), wenn nicht zugleich eine 
tiefgreifende Lasion des Occipitalmarkes stattgefunden hat (6 Falle unter 91). 
Eine typische Projektion nach dem Munkschen Schema und mit der Konse- 
quenz dauernder lokaler Gesichtsfelddefekte besteht innerhalb jener Rinden
partie nicht.

Speziell fehlt eine nahere Beziehung der Region A1 nach Munk zur Fouea. 
Die Sehstórungen tragen zumeist den Charakter einer typischen homonymen 
Hemianopsie in den kontralateralen Teilen beider Gesichtsfelder (iiber interessante 
Ausnahmen 2, 568). Dabei ist die Stelle des deutlichsten Sehens nicht immer,

*) Pfliigers Arch. 26, 43, 1881; G. A. 1881, S. 175.
Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 6
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jedenfalls nicht yorwiegend. mitgeschadigt. Bei der Restitution schreitet die Auf- 
hellung im Gesichtsfelde von medial nach lateral und zugleich meist von unten 
nach oben vor, so dafi in der Regel der untere nasale Gesichtsf eldanteil, bzw. die 
Gegend der Fovea zuerst wieder frei wird. — Hitzig bezeichnet es ais sehr wahr- 
scheinlich, dafi die den medialen, gemeinsamen Anteil des Gesichtsfeldes beherrschen- 
den lateralen Streifen beider Retinae von beiden Hemispharen aus, von der gleich- 
namigen starker innerviert werden (S. 569, 597). In der ersten Periode des Ab- 
laufes der Sehstorung besteht fiir gewisse Gesichtsfeldpartien yóllige Blindheit, in 
der zweiten wohl Wahrnehmung der Objekte, aber kein Wiederkennen und keine 
prazise Lokalisation — also eine Stórung der Wahrnehmung, nicht der Assoziation, 
wie bei der Seelenblindheit des Menschen (S. 572 bis 574). Die experimentelle Er- 
zeugbarkeit von Seelenblindheit beim Hunde bestreitet Hitzig (S. 578).

Lasionen in der yorderen Halfte der Konvexitat yon Munks Sehsphare fiihren 
haufig, aber nicht regelmafiig zu temporarer Blindheit der unteren Gesichtsf eld- 
sektoren, wie sie yon anderen Stellen aus nicht zu erhalten ist; durch Verletzungen 
der hinteren Halfte sind ófters Skotome im oberen Sektor des kontralateralen 
Gesichtsfeldes unter Schonung des sonst fast regelmafiig betroffenen lateralen 
Segments zu beobachten. — Hingegen bleiben Sehstórungen durch Lasion in der 
parietooccipitalen Konyexitat in der Regel dann aus, wenn dieser Operation eine 
Verletzung des Gyr. sigmoides der gleichen Seite yor einiger Zeit yorausgegangen 
und die hierauf in der Regel folgende Sehstorung geschwunden ist. Dasselbe ist der 
Fali bei sekundaren Verletzungen des Gyr. sigmoides nach primarer Lasion des 
Occipitalhirns (Hitzig1), bestatigt yon Imamura, S. 514 ff.; vgl. oben). Auch 
konnen nach dem eben genannten parietooccipitalen Eingriffe selbst umfangreiche 
Verletzungen derselben Region auf der anderen Seite symptomlos bleiben. Anderer- 
seits tritt . eine langst geschwundene Sehstorung nach einem sekundaren Eingriff in 
die andere Hemisphare, der an sich ohne die typische Folgę bleibt, mit unter wieder 
auf. (Hitzig in Bestatigung yon Luciani u. Tamburini [1879], ebenso Imamura; 
Ahnliches bei Goltz2).

Die Ergebnisse Hitzigs lassen meines Erachtens nur zwei Móglichkeiten 
iibrig. Entweder ist am Hundehirn die Parietooccipitalregion der Konvexitiit 
zwar der Sehsphare zuzurechnen, jedoch eine yóllige und rasche Vertretbar- 
keit der erstgenannten durch andere Rindenpartien anzunehmen (vgl. die 
theoretischen Anschauungen von Monakow beziiglich einer indiyiduell relatiy 
gefestigten Projektion, bei welcher die Macula besonders ausgedehnt yertreten 
ist, sowie jene von Bernheimer beziiglich einer yermutlich indiyiduell ver- 
schiedenen Projektion ohne Regelmafiigkeit). — Oder die bezeichnete Rinden- 
region zahlt iiberhaupt nicht zur Sehsphare, die bei Exstirpation daselbst 
erzeugten Stórungen des Sehyermógens und der optischen Reflexe beruhen 
auf Nebenyerletzungen der Sehstrahlung, welche jedoch einer anderen Rinden- 
partie zugehórt. Dabei ware es recht wohl móglich, daB von den einzelnen 
Stellen der Parietooccipitalkonvexitat aus, zumal bei tiefer reichenden Exstir- 
pationen, in der Regel bestimmte Teile der Sehstrahlung, die bestimmten 
Retinapartien zugehóren, mityerletzt werden. Es ware dies ein analoges 
Verhalten, wie es nach tiefer greifenden Verletzungen des Gyr. angularis 
beim Affen und beim Menschen beobachtet wird; eben daraufhin galt ja die 
genannte Windung friiher nach Ferrier ais Sehsphare. Fiir die angedeutete 
Móglichkeit der Sehspharenlokalisation spricht die Feststellung Edingers, 
daB in den von Hitzig operierten Fiillen auch ganz oberflachliche und um- 
sehriebene Rindenabtragungen (in 2 bis 3 mm Dicke) von keilfórmig in

') Beri. klin. Wochenschr. 1900, Nr. 45; Arch. f. Psychiat. 33; G. A. 2, 546, 
590; ygl. H. Munk, Arch. f. Physiol. 1902, fi. 545. — 2) Pfliigers Arch. 20, 43, 1879.
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die Tiefe reichenden Blutungen bzw. Erweichungen gefolgt waren, welche 
iminer den dorsalen Abschnitt der aus dem Occipitalhirn zum Sehhiigel und zum 
aufieren Kniehócker ziehenden Fasermassen erreichten (Hitzig, G. A. 2, 553 
bis 554). Noch mehr gilt dies fur ausgedehnte Lasionen. — Andererseits 
macht Flechsig darauf aufmerksam, daB beim Hunde Teile der Sehstrahlung, 
bevor sie definitiv in ihre Endstatte eintreten, selbst mehrmals hintereinander 
in fremde Windungen tief hineinlaufen. Infolge dieser oberflachlichen Lagerung 
erwartet Flechsig, daB Sehstórungen beim Hunde durch Exstirpation einer 
ganzen Anzahl von Windungen ausgelóst werden, welche nicht ais Endstationen 
der Sehstrahlung anzusehen sind (1904, S. 239).

Nach dem Angefiihrten ist die wirkliche Sehsphare des Hundes statt auf 
der Konvexitat eher auf der medialen Flachę des Occipitalhirns zu suchen, 
welche Munk nur allgemein mit zu seiner Sehsphare rechnet, und zwar in 
der Umgebung des Sulc. recurrens sup. Es ware dies eine Analogie zur 
Lagę der Sehsphare beim Menschen, welche sich nach pathologischen wie nach 
entwickelungsgeschichtlichen Befunden auf die beiden Lippen der Fiss. calcarina 
beschrankt. Bereits Hitzig (G. A. 2, 135, 599) vermutet fiir diesen Rinden- 
teil die Einmundung der Sehstrahlung und besonders nahe Beziehungen 
zum Sehakt. — Jedenfalls bleibt die Lokalisation auf der medialen Flachę 
des Hundehirns, ebenso die Frage der Projektionsweise noch zu untersuchen. 
Nachdem bereits Lo Monaco Sehstórungen bei Lasionen an der Medialflache 
des Occipitalhirns erhalten, haben mir eigene Erfahrungen zunachst die 
Móglichkeit erwiesen, durch Unterschneidung oder Exstirpation der Umgebung 
des Sulc. recurrens sup. Stórungen des Sehvermógens und der optischen Reflexe 
sowie absteigende Degeneration in der motorischen oder sekundaren Seh
strahlung nach den optischen Ganglien zu erhalten, von denen aus hinwiederum 
beim neugeborenen Hunde die primare Sehstrahlung sich nach dem oben 
bezeichneten Rindengebiete verfolgen lafit.

Beim Affen bezeichnete H. Munk die laterale Hiilfte des Hinterhaupts- 
lappens ais der lateralen gleichseitigen Netzhauthalfte zugeordnet, die mediale 
der medialen gegenseitigen Retinahalfte; die Forea centralis sei relativ aus- 
gedehnt im hinteren Teile der Konvexitat vertreten. Schafer u. S. Brown 
fanden bei Verschontbleiben eines Teiles der unteren Flachę des Occipital- 
lappens die unteren Netzhauthalften noch funktionsfahig, bei unvollstandiger 
Yerletzung der medialen Flachę beiderseits einen Defekt des zentralen Sehens.

Die eben genannten Autoren verwerteten auch die friiher mitgeteilten Augen- 
bewegungseffekte bei elektrischer Beizung des Occipitalhirns dazu, die Spezial- 
lokalisation innerhalb der Sehsphare zu erschlieBen. Sie betrachten gleich Ferrier 
jene Bewegungen ais Beaktionen auf Gesichtsempfindungen, welche infolge der 
Beizung zustande kamen. Aus der nach der Gegenseite gerichteten Augenwendung, 
welche nach einem kontralateral lokalisierten Objekte zielt, schliellen sie auf eine 
Verbindung der Sehsphare mit den beiden gleichnamigen Netzhauthalften; aus der 
bei Beizung der Dorsalregion eintretenden (Senkung, welche nach einem unten 
lokalisierten Eindruck zielt, auf Zugehórigkeit zu den oberen Netzhautąuadranten; 
aus der Hebung bei Beizung der Basalregion auf Verkniipfung mit den unteren 
Netzhautąuadranten.

Nach Analogie zum Menschen sowie nach dem Befunde eines Reizfocus 
fiir Augenbewegungen vorn in der Fiss. calcarina (Schafer am Macacus), 
auf Grund der Beschrankung der Erregbarkeit der Konvexitat auf den 

6*
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auBersten Pol (Sherrington an Anthropoiden), endlich nach dem Fehlen 
von Sehstórungen bei oberilachlicher Lasion der Konvexitat (Hedon) ist 
auch fiir den Affen eine Reduktion der Sehsphare auf die mediale Flachę 
des Occipitallappens, speziell auf die Lippen der Fiss. calcarina sehr wahr- 
scheinlich. Die Senkung der Augen hei Reizung der oberen Lippe diirfte 
ein Hinweis sein auf dereń Beziehung zu den oberen Netzhautąuadranten, 
andererseits die Hebung ein Anzeichen dafiir, daB in der unteren Lippe die 
unteren Retinasektoren vertreten sind *). (Ganz Analoges gilt fiir den 
Menschen, siehe unten.)

Scheidet die Parietooccipitalrinde der Konvexitat aus der-Sehsphare aus, 
wie dies fiir den Affen sehr wahrscheinlich, fiir den Hund recht wohl móglich 
ist, so entsteht die Frage, ob etwa jene Hirnpartie — gleichwie die Pol- 
region des Stirnhirns nach Hitzig — iiberhaupt nicht in direkter, primarer 
Beziehung zur Motilitat oder Sinnesfunktion steht. Beide Regionen wurden 
dann Binnenfelder oder sogenannte Assoziationszentren nach Flechsig 
(siehe unten) darstellen (vgl. oben Heger u. Demoor). Die Entscheidung 
iiber diese Alternative und die Feststellung der Funktion jener Rinden- 
partien bleibt der Zukunft vorbehalten.

2. Horsphare.
Die erste, mehr mutmaBende Angabe iiber die Lokalisation der Hór- 

sphare, und zwar beim Affen, stammt von F errier (1875), weleher den hinteren 
Teil der ersten Schlafenwindung ais Horzentrum bezeichnete. Einseitige Zer
stórung bedinge Gehórverlust auf dem Ohre der Gegenseite, beiderseitige 
Exstirpation vóllige Taubheit. Zu demselben Resultate fiihrten Ferriers 
spatere Versuche mit Yeo (1883, 1884,1889 — Taubheit nach Zerstórung der 
Temporosphenoidalwindung beiderseits). Nachdem dann Schafer, Horsley, 
S. Brown nach ExBtirpation des gróBten Teiles eines Schlafenlappens bzw. 
nach beiderseitiger Zerstórung des Gyr. temporalis sup. keinerlei Hórstórungen 
nachweisen konnten, iiberzeugte sich auch Ferrier in neuen Yersuchen von 
dem gleichen Verhalten. Die freie Konvexitat des Gyr. temp. sup. und des 
Temporallappens iiberhaupt gehórt demnach beim Affen augenscheinlich nicht 
zur Horsphare: dieselbe ist vielmehr in Analogie zum Menschen (nach 
Flechsigs Fund) wohl in der temporalen Querwindung der Insel zu suchen, 
einschlieBlich des Abhanges der ersten Schlafenwindung nach der Insel.

Fiir den Hund wurde seitens H. Munk (G. M. 1, 10; 2, 17; 3, 30 bis 
31; 8) die basale Halfte der zweiten und dritten Urwindung ais Horsphare 
angegeben2). Beiderseitige Exstirpation ihrer zentralen Partie bzw. der

') Die Beobachtung Bernheimers (Arch. f. Ophth. 57, 363, 1903/04), daB 
nach tiefreichender Exstirpation des Gyr. angularis (am Hamadryas) eine voriiber- 
gehende Lahmung der intendierten Blickbewegungen nach der Gegenseite sowie 
eine absteigende Degeneration bis zu den Augenmuskelkernen eintritt, ist wohl zu 
beziehen auf Mitverletzung der Wernickeschen Markleiste bzw. der motorischen 
Sehstrahlung, welche unterhalb des Gyr. angularis verlauft. Ferrier u. Turner 
(1897) erhielten bei oberflachlicher Lasion der genannten Rindenstelle keine ab
steigende Degeneration. — 2) Genauer gesagt, rechnet Munk dazu „die Rinde des 
Schlafenlappens unterhalb der Sehsphare und oberhalb des Gyr. hippocampi, mit 
Ausnahme allein der obersten Partie des Lappens, des an die Fiss. Sylvii grenzenden 
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Umgebung des basalen Endes vom Sulcus suprasylwius post, mache eine in 
vier bis fiinf Wochen voriibergehende Seelentaubheit, d. h. Verlust der Gehórs- 
erinnerungsbilder, die nach der Operation wieder erworben werden. In 
diesem Zustande spitzt nach H. Munk das Tier die Ohren zwar bei Gerausch, 
reagiert aber nicht mehr auf die gewohnten Kommandolaute. Larionow 
und Bechterew vermochten dies nicht zu bestatigen. Unmittelbar nach 
jener Operation besteht vdllige Taubheit, die aber rasch schwindet; hingegen 
ist nach totaler Exstirpation beider Hórspharen der Verlust des Gehórs ein 
dauernder (H. Munk, auf Grund von Exstirpation beider Temporallappen 
bestatigt yon Bechterew, 1887, 1899 1). Auch gibt der Hund, gleichgiiltig 
ob jung oder alt, spontan keinen Laut mehr von sich — im Gegensatz zum 
Menschen mit spat erworbener Taubheit; nur MiBhandlung bringt das Tier 
zum Schreien und Winseln.

Die Schlafenpartie der einen Hemisphare steht nach H. Munk aus
schlieBlich, nach Luciani, Tamburini (1879) u. Seppilli, ebenso Tonnini 
(1886) nur yorzugsweise mit dem Ohre der Gegenseite in Verbindung; Ex- 
stirpation derselben und Zerstórung des inneren Ohres derselben Seite zieht 
nach H. Munk yóllige Taubheit nach sich, wahrend die genannten italieni- 
schen Forscher nach einseitiger Lasion nicht ganz yollstandige Taubheit auf 
der Gegenseite und zugleich geringe Beeintrachtigung auf derselben Seite 
konstatierten. Die Beobachtung, daB Hunde nach unvollstandigen Ex- 
stirpationen sich ungleich yerhalten, die einen auf Pfiff, die anderen auf diesen 
oder jenen Zuruf reagierten, in normaler Weise oder aber nur kurz und hoch 
bellten, weist auf eine Ungleichwertigkeit der einzelnen Hirnpartien, also 
auf eine feinere Aufgliederung der Horsphare hin. Die hintere Partie dient 
nach H. Munk der Wahrnehmung tiefer Tóne (daher auch keine Veranderung 
im Bellen!), die vordere in der Nahe der Fiss. Sylwii der Wahrnehmung 
hoher Tóne; das gewóhnliche und alltagliche Hóren des Hundes erscheine 
hauptsiichlich an die untere Halfte der Horsphare gekniipft.

Larionow fiihrte diese Versuche an yorher gepriiften Rassehunden 
weiter und kam — auf Grund der Priifung mit Stimmgabeln von sechs 
Oktayen Umfang — zu dem Ergebnis, daB im Gyr. suprasylw. post, die Ton- 
empfindungen fiir A1 bis e (55 bis 165 Schwingungen), im Gyr. ectosylw. post. 
fiir bis A2 (269 bis 495), im Gyr. sylw. post, fiir c2 bis c3 (528 bis 1056) 
lokalisiert sind. Nach Exstirpation auch nur einer Windung besteht anfangs 
yóllige Ton- und Gerauschtaubheit des kontralateralen Ohres und unyoll- 
standige des gleichnamigen Ohres (jedoch Reaktion auf Kommandolaute er
halten !). Es blieb dann nur partieller Tonausfall, und zwar vóllig oder fast 
yóllig auf der Gegenseite, bloB geringe Abschwachung auf derselben Seite; 
schlieBlich yerfielen die Tiere allerdings fast kompletter Taubheit.

Stiickes der yierten auCeren Windung “ (8, 113) — die letztere Partie, der Gyr. 
sylviacus post., wird von Munk ais Ohrregion oder Fiihlsphare der kontralateralen 
Ohrmuschel betrachtet (s. oben, vgl. Fig. 11 u. 12).

*) Luciani und Seppilli (1886) behaupten ein Voriibergehen der Rinden- 
taubheit und Zuriickbleiben von blofier Seelentaubheit auch nach Exstirpation 
beider Temporallappen. Luciani (Brain 7, 195, 1884) rechnet daher nicht bloB den 
ganzen Schlafenlappen, sondern auch den Gyr. ectosylr. med. und das Ammonshorn 
zur Horsphare. Nach Lasion der genannten Rindengebiete fehlen hingegen yóllig 
Stórungen der Motilitat und der Hautsensibilitat (Tonnini).
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3. Riech- und Sehmecksphare.
Nach Lasionsyersuchen am Afien vermutete Ferrier (18.75; Functions, 

Ubers., S. 200; 1884) das Geruchszentrum im Uncus bzw. Subiculum cornu 
Ammonis und das Geschmackszentrum gleich angrenzend in der basalen 
Partie des Schlafenlappens; der Gyr. hippocampi und das Ammonsborn sollten 
das Zentrum der Hautsensibilitat darstellen. Ahnliches gelte wohl vom Hunde, 
bei welchem die Reizung des Gyr. uncinatus Schniiffelbewegung ergeben hatte 
(Ferrier, Spencer). — Doch yermiBten Schafer u. Brown am Affen eine 
Stórung von Geruch und Geschmack nach Exstirpation beider Temporallappen; 
Ferrier erhielt selbst in einem spateren Versuche nur eine vorubergehende 
Stórung.

Schon die anatomische Beziehung zum Tractus ólfactorius sowie der ver- 
gleichend-anatomische Parallelismus x) weisen auf den Gyr. hippocampi ais 
Riechsphare hin. H. Munk (G. M. 7, 108 bis 111) stiitzte diese Vermutung 
durch einen interessanten Nebenbefund an einem Hunde, welcher nach un- 
yollstandiger Exstirpation beider Sehspharen fast blind war. Derselbe ver- 
mochte nahe vor die Nase gebrachte Fleischstiicke nicht durch Schnuffeln 
aufzufinden; bei der Sektion erwiesen sich beide Gyri hippocampi durch 
Cysten zerstórt. Probst konstatierte eine dauernde, schwere Schadigung 
des Geruchssinnes nach experimenteller Zerstórung des Olfaktoriusfeldes. 
Das Geschmackszentrum vermutet H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1892) in der 
Nachbarschaft des Gyr. hippocampi. — Luciani und Seppilli (1884, 1886) 
sowie Fasola, der allerdings dem Ammonshorn noch Beziehungen zu Ge- 
sicht und Gehór zuschreibt, stimmen auf Grund ihrer Lasionsversuche an 
Hunden der Lokalisation der Riechsphare in den Gyr. hippocampi bei (inki. 
Ammonshorn und Randwindung). Das Geschmackszentrum durfte nahe 
dabei innerhalb der Hirnbasis (etwa in der yierten aufieren Schlafenwindung 
und im hinteren Teile des Gyr. hippocampi) gelegen sein. Die Lokalisation 
der Sehmecksphare in den aufsteigenden Teil des Gyr. hippocampi bzw. 
in die Umgebung des Spieniam corp. callosi bestatigte Lo Monaco. — 
Gorschkow endlich beobachtete Anosmie beim Hunde nach Zerstórung der 
beiden Lobi pyriformes.

Der Gyr. hippocampi wurde von Bechterew, das Ammonshorn von 
Ossipow ais nicht zur Sehmecksphare gehórig bezeichnet; das letztere habe 
auch keine Beziehungen zum Geruch oder zu sonstigen Sinnesfunktionen. 
Ossipow, ebenso Schipow (vgl. Bechterew, 1900) vermochten namlich 
das Ammonshorn einseitig oder beiderseits zu entfernen, ohne daB sensorische 
oder sensible Ausfallserscheinungen nachweisbar waren.

Im Gegensatz zu den Vermutungen einer Lokalisation der Schmeck- 
sphiire in der Nahe der Riechsphare lassen Bechterew (1900, S. 145) und 
seine Schiller Gorschkow, Larionow und Trapeznikow das Geschmack-

*) Auf Grund solcher Studien rechnet Zuckerkandl (Iiber das Riechzentrum, 
Stuttgart 1887) die urn den Balken verlaufende Bogenwindung (Gyr.corporis callosi), 
die unter dem Splenium gelegene zapfenfórmige Balkenwindung, ferner die Fimhria, 
den Fornir, endlich. den Uncus und den Gyr. hippocampi mit dem Ammonshorn 
zur Riech-Sehmecksphare. Den Mandelkern findet Zuckerkandl ebenso wie 
Meynert ohne Yerbindung mit dem Uncus und Gyr. hippocampi. 
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zentrum mit der Region tur Mund- und Kieferbewegung zusammenfallen. In 
Analogie dazu yermuten sie fiir die Primaten das Zentrum des Geschmacks- 
sinnes im Operculum. (Bereits vorher hatte Schtscherbak am Kaninchen, 
Tonnini am Hunde Ageusis nach relativ ausgedehnter Verletzung der Kiefer- 
bewegungsregion angegeben.) Im Detail wird der bittere Geschmack in den 
unteren, der salzige in- den mittleren Abschnitt des Gyr. sylv. ant. yerlegt, der 
saure in den unteren, der siiBe in den oberen Abschnitt des Gyr. ectosyln. ant.

Alt u. Biedl (cort. Horzentrum), Monatsschr. f. Ohrenheilk. 33, 381, 1899. — 
Bechterew, Russ. Arch. f. Psychiat. 2, 36, 1887; Arch. f. Physiol. 1899, Suppl., 
S. 391. — Bernheimer, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 1900, S. 299. — Derselbe, 
Klin. Monatsbl. f. Aug. 1900: Handb. d. Augenheilkunde von Saemisch, 2. Aufl., 
1 (2). — Bochefontaine u. Viel, Compt. rend. 85, 1237, 1877. — Brown u. 
Thompson, Res. Loomis Lab., New Yorki, 13, 1890. — Cerelitzky, D. J., Peters
burg 1890. — Corin u. van Beneden, Arch. de phys. 1885, p. 267. — Crispotti, 
Verh. d. Kongr. f. inn. Med. 1900, 8. 605. — Exner, Z. f. Psychol. u. Phys. d. 
S. O. 36, 194, 1904. — Fasola, Riv. sperim. 1895, p. 434. — Ferrier, Philos. 
Trans. 185, 165, 1894. — Derselbe, Brain 7, 145, 1884; On cerebral localisation 
London 1890, D. Ubers. yonWeifl. Wien 1892. — Ferrier u. Yeo, Brain 3, 419, 466, 
1880. — Dieselben, Proc. Roy. Soc. 1883, p. 222; Philos. Trans. 175 (1884); Brain 
11, 14, 1889. — Panizza, Giorn. Ist. R. Lombardo 7, 242, 1855; Memor. 5, .380, 
1856. — Goltz, Pfliigers Arch. 13, 1, 14, 412, 1876. — Derselbe, 6. Abh., ebenda 
42, 419, 1888. — Gorschkow, Uber d. Lok. d. Geruchs- und Geschmackszentren. 
D. J., Petersburg 1901; Russ. Arch. f. Psychiat. 1900. — Hedon, Nouv. Montpellier 
med. 1900. — Hitzig, Zentralbl. f. med. Wiss. 1874, Nr. 35; G. A. 1, 217 bis 218, 
1876; Stand d. Frage iiber die Lok. Volk. klin. Vortr. 1877; G. A. 2, 278 bis 322.— 
Imamura, Pfliigers Arch. 100, 495, 1903. — Lannegrace, Arch. de mód. exp. 1, 
Nr. 1, 2, 1889; Compt. rend. soc. biol. 1888, p. 708. — Larionow, Uber die Rinden- 
zentren des Gehors, D. J., Petersburg 1898. — Derselbe, Pfliigers Arch. 76, 608, 
1899. — J. Loeb, ebenda 34, 26, 160, 1884. — Luciani, Brain 26, 145, 1884. — 
Luciani u. Tamburini, Riv. sperim. 1879; Rendicont. Ist. Lombardo. Ser. II, 12, 
1879. — Mauthner, Wien. med. Wochenschr. 1880, Nr. 26 bis 28. — Mazza, Ann. 
di Ottalmol. 20, 45, 1891. — Moeli, Arch. f. pathol. Anat. 76, 475, 1879. — Lo 
Monaco, Riv. sperim. 1901. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 20 (2); Ergebn. d. 
Physiol. 1 (2), 655 bis 660. — Nicati, Arch. de phys. 1878, p. 674. — Ossipow, 
Arch. f. Physiol. 1900, Suppl., S. 1. — Richet, Rev. philos. 1890, p. 554. —- 
Derselbe, Compt. rend. soc. biol. 1892, p. 147, 237. — Schafer u. Horsley, Brain 
10, 362, 1888; Philos. Trans. 179B, 303, 1889. — Schafer u. Brown, Brain 11, 
159, 1889. — Sehipow u. Bechterew, Arch. f. Physiol. 1900, Suppl., S. 147. — 
Schtscherbak, Zentralbl. f. Physiol. 1891, S. 289; Russ. Arch. f. Psychiat. 1891; 
Neurol. Zentralbl. 1893, S. 261. — Trapeznikoff, Uber die zentrale Innervation 
des Schluckens (bzw. Geschmackszentrum), D. J., Petersburg 1897. — Tonnini u. 
Luciani, Riv. sperim. 22, 480, 749, 1896. — Vitzou, Compt. rend. 1888, p. 279, 
531. — Derselbe, Arch. de physiol. 5, 688, 1893. — Derselbe, Physiol. Kongr. 
zu Lii tt ich 1892.

C. Restitutions- und Kompensationserscheinungen.
Was unseren Vorstellungen iiber die funktionelle Gliederung der Grofi- 

hirnrinde besondere Scbwierigkeiten bereitet, ist die Tatsacbe, daB die Aus- 
fallserscheinungen nach umschriebenen Yerletzungen in der Regel, nach relatiy 
ausgedehnten nicht selten in einiger Zeit abnehmen und schlieBlich nicht 
mehr nachweisbar sind. Allerdings ist dieses gradweise Zuriickgehen beim 
Hunde besonders ausgesprochen, fiir den Afien gilt ’) es in geringerem Mafie.

*) Immerhin kann auch beim niederen Affen eine eng umschriebene Unter- 
schneidung motorischer Zentren symptomlos bleiben, obwohl eine sekundare 
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Mit dem Aufsteigen in der Tierreihe nimmt die Intensitat und Dauer der 
Ausfallserscheinungen zu (Fr. Franek, 1887).

Das obige Verhalten, welches iibrigens Hitzig (G. A. 1, 58 ff., 394ff.; 
Arch. f. Psychiat. 3) schon zu Anfang seiner Versuche auffiel, lieC viele Forscher 
geradezu daran zweifeln, dali die Lasionsergebnisse fiir eine Lokalisation in 
der Hirnrinde beweisend seien. Wir finden dieses kritische Bedenken speziell 
von Nothnagel und L. Hermann erhoben; ja Goltz naherte sich (1879), 
zumal solange seine ausgedehnten Hirnlasionen immer dieselben Stórungen, 
unabhangig vom Orte des Eingriffes, zu ergeben schienen, zunachst gar sehr 
der Flourensschen Auffassung von der Gleich wertigkeit und vólligen 
wechselseitigen Vertretbarkeit der Hirnteile.

Demgegeniiber ist zunachst daran zu erinnern, dafi (nach Ablauf der 
postoperativen Depression) innerhalb der ersten Tage, in der sog. ersten Ver- 
suchsperiode nach Bouillaud, die Ausfallserscheinungen nicht seiten iiber- 
trieben erscheinen. Sind doch die unberiihrt gelassenen Hirnpartien, zumal 
jene in der Nachbarschaft der Lasion, zu Anfang zweifellos mitgeschadigt, 
speziell durch Zirkulationsstórung oder gar durch Infektion1). Allerdings 
sei damit nicht gesagt, daB sich primare Ausfallserscheinungen nicht auch 
schon an frisch operierten Tieren feststellen lassen (vgl. Hitzig, G. A. 1, 75).

Der zeitliche Verlauf der motorischen und der sensiblen-sensorischen 
Lasionseffekte ist speziell von Hitzig an den Extremitaten, dann beziiglich 
der optischen Reflexe und des Nasen-Lidreflexes sowie der Sehstórungen nach 
sigmoidalen oder parieto-occipitalen Eingriffen systematisch studiert worden. 
Auch H. Munk hat zahlreiche Daten beigebracht beziiglich des Verhaltens der 
sog. Seelenlahmung, bzw. Seelenblindheit und Seelentaubheit, und der Rinden- 
lahmung nach lokalen Verletzungen. — Die einzelnen Komponenten einer 
Stórung nach Rindenlasion zeigen nicht seiten einen ungleichmaBigen zeitlichen 
Ablauf. Gerade dadurch wird eine genauere Analyse des Zustandes ermóglicht; 
so lafit sich nach Hitzig die relative Selbstandigkeit der optischen Reflexe 
gegeniiber den Sehstórungen demonstrieren, desgleichen die Unabhiingigkeit 
der Sensibilitat des Bewegungsapparates und der Hautsensibilitat.

Beim Schwinden der Ausfallserscheinungen handelt es sich entweder 
um einen eigentlichen Ersatz, ein gleichartiges Funktionieren wie friiher, oder 
um eine blofie Verdeckung durch eine Funktion anderer Art. Man kann, wenn 
auch nicht immer streng, „Restitution“ und „Kompensation11 unterscheiden. 
Auch durch Kompensation kann, vor allem bei oberflachlicher Betrachtung, 
geradezu ein normales Verhalten vorgetauscht werden. Die Bewegungen 
jung erblindeter Katzen im gewohnten Zimmer, das Verhalten von labyrinth- 
losen Tauben gegeniiber Luftschwingungen 2), die Erfolge der Ubungstherapie

Degeneration von Pyramidenfasern eintritt (Schafer, Journ. of Physiol. 26, 23, 
1901). Selbst bei anthropoiden Affen schwindet die Intentionslahmung nach 
Abtragung des Rindenfeldes des Armes in wenigen Wochen (Griinbaum und 
Sherrington, Proc. Roy. Soc. 72, 152, 1903).

*)Vgl. Bouillaud, Journ. de Magendie 10, 39, 1830; Lussana und Lemoigne, 
Fis. dei centri nervosi, Padova 1871 und Arch. de physiol. 4, 420, 1877; Schiff, 
Lehrb. 1, 320; Nothnagel, Virchows Arch. 57, 186, 189, 1873; Speziell H. Munk, 
G. M. 5, 77, dem die vorstehenden Zitate entnommen sind. — 2) Das scheinbare 
Hóren derselben (J. R. Ewald) beruht bekanntlich darauf, daB die Vógel in ihren 
Federn abgestimmte Resonatoren zur Yermittelung taktiler Eindriicke besitzen.
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an tabischen Menschen') sind Beispiele dafiir. Es findet dabei eine er- 
hóhte, ja neuartige Auswertung anderer Sinneseindriicke statt, das Auge tritt 
sozusagen an die Stelle des Muskelsinnes, der Tastsinn der Haut an die Stelle 
des Ohres. Eine ahnliche, kompensatorisch verstarkte oder erst neugewonnene 
EinfluBnahme seitens fremder bzw. „verwandter“ Zufuhrbahnen und damit 
eine neuartige Regulierung der Bewegungen leisten nach vollstandiger Weg
nahme der motorischen Region beiderseits nunmehr die Augen, der Vestibular- 
apparat, sowie gewisse zentrale Fortsetzungen der Hinterwurzelsysteme * 2). Die 
nach jener Operation schlieBlich erreichte Kompensation wird namlich gestórt, 
wenn nachtraglich die Augen abgeschlossen oder die Labyrinthe bzw. das 
Kleinhirn zerstórt oder die hinteren Wurzeln durchschnitten werden. (Auch 
gelten die umgekehrten Beziehungen, desgleichen solche zwischen Opticus, 
Vestibularis oder Kleinhirn, Hinterwurzeln untereinander.) Die so ausgelosten 
Stórungen ubertreffen weitaus die Folgen, welche die betreffenden Operationen 
an einem bis dahin unversehrten Tiere nach sich ziehen. (J. R. Ewald3), 
A. Bickel und Jacob, Stefani, Henri u. Stodel.)

’) Vgl. H. S. Frenkel, Die Behandlung der tabischen Ataxie. Leipzig 1900; 
Goldscheider, Anleitung zur Ubungstherapie der Tabes. 2. Aufl. Berlin 1904. —
2) Man vergleiche auch die kompensatorische VergróBerung bestimmter Fasersysteme 
bei angeborenen Defekten, z. B. bei Kleinhirnmangel (Anton, Wien. klin. Wochenschr. 
1903, Nr. 49). — 3) Ewald beobachtete, daB nach doppelseitiger Labyrinthzerstbrung 
und Schwinden der folgenden Lokomotionsstorungen eine nachtragliche Exstirpation
der beiden motorischen Regionen (Abtragung der einen ist ohne auffallende Wirkung)
beim Hunde (Beri. klin. Wochenschr. 1896, S. 929), nicht so bei der Taube (Pfliigers 
Arch. 60, 492, 1895) die turbulentesten Stórungen bewirkt, welche viel erheblicher 
sind ais die Folgen der gleichen Operation am normalen Tier. Nebst dem 
dauernden Verluste der Einzelbewegungen fehlen anfangs auch die Gemeinschafts- 
bewegungen (Gehen, Springen, Stehen, selbst Liegen auf Brust und Bauch); die- 
selben werden nur durch Vermittelung der Augen wiedererlernt, also nicht bei 
Aufenthalt im Dunkelzimmer (vgl. auch Henri u. Stodel). — 4) Diesen Modus des 
Vikariierens nehmen Monako w (Arch. f. Psychiat. 20, Heft 3 und Ergeb. d. Physiol. 
1, 2, 655 bis 660, 1903) und Bernheimer (Klin. Monatsbl. f. Aug. 1900), speziell 
innerhalb der menschlichen Sehsphare zugunsten der Macula an. Beck (6. Inter
nat. PhysiologenkongreB, Briissel 1904) hat zugunsten einer solchen Annahme die 
Beobachtung angefiihrt, daB nach Exstirpation der Extremitatenregion bei Hund 
und Affe die nachste Umgebung noch elektromotorische Efiiekte auf Hautreizung 
der Extremitaten ergibt.

Die Restitution scheint sich in erster Linie zu vollziehen durch Eintreten 
der bei der Exstirpation stehengebliebenen Nachbarteile dei’ Hirnrinde4), 
welche allerdings zunachst oft von einem Shock betroffen erscheinen (vgl. 
Hitzig, G. A. 1, 58; H. Munk, G. M. 5, 77; 15, 283). Die Randpartien 
gehóren entweder dem eigentlichen und ursprunglichen Innervationsgebiete der 
geschadigten Muskeln an, und dieser Rest, auf welchen der Organismus nunmehr 
angewiesen ist, erfahrt eine erhóhte Auswertung, bei welcher Ubung und Auf- 
merksamkeit von entscheidendem Einflusse sind (H. Munk, 15, 283). Ein 
Beispiel hierfur bietet wohl die relativ rasche Wiederkehr des Tastsinnes nach 
umschriebener Verletzung des Gyr. sigmoides und die weit langsamere Wieder- 
herstellung der Sensibilitat des Bewegungsapparates und der Intentions- 
bewegungen (Hitzig, G. A. 1, 244; 2, 615). Der Fali erzwungener Aus
wertung des ,,Restes“ sei durch folgendes illustriert: Das durch einseitige Hirn- 
lasion rindenamblyopisch gemachte Auge der Gegenseite wird wieder „sehend“, 
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wenn nunmehr das andere Auge oder der andere Occipitallappen exstirpier 
wird (Goltz am Hunde, Stefani u. a. an der Taube). In anderen Fallen 
handelt es sich um ein Eintreten „fremder11 Rindengebiete, welche eine neue, 
indirekte Innervation fiir die geschadigten Muskeln oder Bewegungsformen 
aufbringen. Den Ort dieser Neben- oder Seitenwirkung wird man am ehesten 
an den Statten des Zusammenflusses verschiedener Innervationsbałmen, in 
den subcorticalen Ganglien suchen diirfen. Diesem Modus, Defekte aus- 
zugleichen, weleher eher ais Kompensation seitens fremder Bewegungszentren 
zu bezeichnen ist, diesem anpassungsweisen Vikariieren der Hirnteile haben 
Flourens, Goltz, Carville und Duret, Gudden, Luciani und 
Seppilli eine iibertriebene Bedeutung zugeschrieben. (Auch ist daran zu er- 
innern, daB schon normalerweise von entlegenen Rindenstellen aus Inner- 
vationswege zu denselben Muskeln leiten: so haben wir vier oculomotorische 
Zentren, davon drei fiir assoziierte Bewegungen der Bulbi, dann mehrere Zentren 
fiir Bewegungen des Kopfes, des Ohres kennen gelernt.) Ais ein interessantes 
Beispiel sei genannt der scheinbare Ersatz der isolierten oder intendierten 
Bewegung nach vollstandigem Verlust des Rindenfeldes der Extremitaten durch 
entsprechende Gemeinreflexe, z. B. Emporfiihren der geschadigten Extremitat 
nach der Kopfwunde, und durch sekundare oder Mitbewegungen (H. Munk, 
Beri. Sitzungsber. 1893, S. 759).

Hierbei beginnt jedoch im Gegensatze zu den echten Sonderbewegungen stets 
der proximale Teil der Extremitat, nicht der distale, die Bewegung. So kann beim 
Affen der ladierte Arm die Greifbewegung des anderen, normalen mitmachen, indem 
die Kontraktion von oben beginnt. Ebenso yerhalt es sich, wenn der Hund mit 
der geschadigten Vorderpfote die Scharrbewegungen der anderen oder die Bewe
gungen zum Festhalten eines Knochens mitmacht (H. Munk) oder die Vorder- 
pfoten abwechselnd vorschiebt (Goltz). SchlieBlich kann diese sekundare Bewe
gung scheinbar allein auftreten, indem die Sonderbewegung auf der gesunden Seite 
durch fiihlbare Anspannung der antagonistischen Muskeln gehemmt wird. So 
kommt nach H. Munk das gewissermafien wiedererlernte und scheinbar „isolierte11 
Reichen der Pfote, das „isolierte" Scharren mit derselben oder das Erheben des 
Hinterbeines beim Harnlassen (Goltz) auf der geschadigten Seite zustande. — 
Von einer gewissen Ahnlichkeit ist der Erwerb einer neuen funktionellen Beziehung 
der Netzhaute bei Schielenden, einer anomalen Sehrichtungsgemeinschaft, welche 
ais anpassungsweise gebildetes Surrogat doch grundverschieden ist von der latent 
fortbestehenden angeborenen Korrespondenz (A. Tschermak).

Die anscheinend so naheliegende Annahme einer Restitution oder Kompen
sation durch Ubernahme der Funktion seitens der Nachbargebiete bedarf 
jedoch in jedem Einzelfalle der experimentellen Kritik. Fiir die Wieder- 
herstellung der Handbewegungen nach Exstirpation der zugehórigen Rinden- 
partie konnten es Grunbaum und Sherrington am Schimpansen geradezu 
ausschlieBen, daB das benachbarte Ellbogen- und Schulterzentrum yikariierend 
eintrete. Weder fiihrte Reizung desselben nunmehr zu Handbewegungen, 
noch veranlaBte Exstirpation eine neuerliche Lahmung der Hand neben jener 
des Ellbogens und der Schulter; auch Abtragung des Armzentrums auf der 
anderen Seite blieb ohne solche Wirkung, sie steigerte yielmehr die Ver- 
wertung der ursprunglich geschadigten Hand.

Ais ein zweiter Modus der Restitution ist das Eintreten der korrespon- 
dierenden Rindenpartien der anderen Hemisphare in Betracht zu ziehen 
(Hitzig, G. A. 1, 225; 2, 134; Goltz, 1887; Gallerani). Der rasche Aus- 
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gleich mancher Stórungen anscheinend auf diesem Wege weist darauf hin, 
daB schon im normalen Leben fiir zahlreiche Organe eine doppelseitige Inner- 
vation anzunehmen ist, so daB bei Lasion der einen Seite die andere ihre 
Tatigkeit nur zu steigern braucht. Es sei nur auf das Verhalten der lateralen 
und fovealen Netzhautregion beim Hunde (Hitzig), desgleichen der Macula- 
region beim Menschen (M o n ak o w) hingewiesen. Eine doppelseitige Innervation 
ist nach den Reizungs- und Lahmungseffekten in gewissem Grade auch fiir die 
Skelettmuskulatur anzunehmen. Speziell fiir den Menschen hat Broadbent 
diese Yorstellung vertreten. Vielleicht gilt dies sogar fiir die Sprachinner- 
vation (Luys und Mabille, Kattwinkel, Polenoff, Struppler, Oppen- 
heim), ferner fiir die Hautsensibilitat (vgl. Brissaud; H. Munk, Beri. 
Sitzungsber. 1892, S. 67).

Andererseits bedarf auch die Annahme dieses Restitutionsmodus fiir die 
einzelnen Falle noch sehr der experimentellen Priifung. Dieselbe ist mit
unter in iiberraschender Weise negativ ausgefallen. Beziiglich des Schwindens 
der hemianopischen Sehstórung, welche nach Occipitallasion beim Hunde auf- 
tritt, zeigt sich namlich, daB eine nachtragliche Lasion auf der anderen Seite 
haufig gar keinen EinfluB besitzt (Hitzig, G. A. 2, 594). Nachtragliche Durch
trennung des Balkens laBt nach Im amur a allerdings die Sehstórung wieder 
heryortreten, ohne daB nunmehr eine Restitution móglich ist. — Ahnliches 
wie von Hitzig am Hunde wurde von Renzi, Lussana und Lemoigne, 
Moeli (1879), Stefani (1881, 1890), H. Munk (1883), Schrader (1888), 
Gallerani (1889) an Tauben beobachtet: nach Exstirpation der Hemisphare 
oder des Occipitalhirns der einen Seite anfanglicher Yerlust, dann langsames 
Wiedergewinnen des Sehens auf dem kontralateralen Auge, zumal bei Weg- 
nahme des anderen — Fortbestehen der Reaktion auf Gesichtseindriicke nach 
Zerstórung der zweiten Hemisphare. — Auch beziiglich der restituierten 
Beweglichkeit der Extremitaten haben Caryille und Duret (1875) am 
Hunde keine neuerliche Stórung nach Durchtrennung des Balkens gesehen, 
ebenso Griinbaum und Sherrington am Schimpansen nach Zerstórung 
des zweiten Armzentrums.

Ein dritter Weg zum Ausgleiche der Lasionserscheinungen wird 
durch die Vorstellung von einer subsidiaren Automatie bezeichnet, welche 
die subcorticalen Ganglien, zumal bei den niederen Wirbeltieren, im teil- 
weise oder yóllig isolierten Zustande entfalten; bei Fortbestehen gewisser Ver- 
bindungen mit der Hirnrinde mógen sie durch diese noch gewisse allgemeine 
Anregungen zu der relatiy selbstandigen Tatigkeit empfangen (vgl. Kap. II, 3). 
Dieser Ausgleichmodus wurde von Luciani u. Tamburini (1878), ganz 
speziell von Tonnini, fiir die Motilitatsstórungen angenommen. Dieselbe 
Erklarung gaben Gallerani (1890) und Stefani dafiir, daB, wie erwahnt, 
bei Tauben nach Occipitallasion das kontralaterale Auge wieder sehend 
wird und die Reaktionsfahigkeit nach Exstirpation des anderen Occipitalhirns 
beibehalt; dieselbe schwindet erst bei Zerstórung des Lobus opticus. Eine ahn- 
liche, allerdings noch hypothetische Erklarung liegt nahe fiir jene Restitutions- 
falle, in denep das Eintreten. der Nachbarrinde oder der anderen Hemisphare 
geradezu ausgeschlossen werden konnte. Jedenfalls wird der angedeutete 
Restitutionsmodus in Zukunft eingehend zu untersuchen sein. — Auch daran 
sei erinnert, daB bereits Goltz, ebenso H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1892, 
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S. 679; 1895, S. 595) die sekundare Steigerung der infracorticalen Gemein- 
reflexe, z. B. Kratzreflex oder Taktschlagreflex, nach Rinden-, bzw. GroBhirn - 
abtragung — bei Verlust der sogenannten willkiirlichen Bewegungen und 
der Rindenreflexbewegungen — auf sogenannte Isolierungsveranderungen 
des Hirnstammes und des Riickenmarks bezogen haben.

Die Leistung der Restitutions- und Kompensationseinrichtungen ist jedoch 
in vielen Fallen, zumal nach ausgedehnteren Rindenverlusten, keine vollkommene. 
Trotz weitgehender Maskierung lassen sich doch dauernde Ausfalle 
(Residualerscheinungen nach Tonnini) nachweisen. So ergibt sich, daB nach 
vollstandiger Exstirpation des lateralen und hinteren Anteiles des Gyr. sigmoides 
die Stórungen der Hautsensibilitat meist ausgeglichen werden (mitunter aber 
auch fortdauern! Hitzig, G. A. 1, 242), jene der Sensibilitat des Bewegungs- 
apparates jedoch fortbestehen, desgleichen der Verlust der primaren isolierten 
Bewegungen (Goltz, Hitzig, G. A. 1, 242 bis 244; 2, 152, 615). Beim 
Aufhangen in der Schwebe zeigt sich die charakteristische Deviation der Extre- 
mitaten auch noch nach Monaten und Jahren (Hitzig, G. A. 2, 16). H. Munk 
hat speziell betont, dafi die Hemiopie nach vollstandiger Abtragung des einen 
Occipitallappens beim Affen oder Hund eine dauernde ist (G. M. 15, 284). 
Nach H. Munk (Beri. Sitzungsber. 1892, S. 679) ist auch derVerlust der mit 
Lokalzeichen ausgestatteten Beriihrungs- und Druckempfindungen nach totaler 
Zerstórung der Extremitatenregion ein yollstandiger und dauernder (ebenso 
Luciani u. Seppilli fiir ausgedehnte Verletzungen), desgleichen die Beein- 
trachtigung der Schmerzempfindlichkeit (Bianchi, 1883, 1885; H. Munk, 
1892); nur die der Lokalzeichen entbehrende Gemeinempfindlichkeit nehme nach 
anfanglicher Herabsetzung wieder zu. Ebenso fallen die Sonderbewegungen 
definitiv aus, die anfangs indirekt geschadigten Gemeinschaftsbewegungen 
bessern sich, behalten jedoch immerhin einen Rest von Ungeschicklichkeit 
(H. Munk, Beri. Sitzungsber. 1893, S. 759). — Andererseits kann man mit
unter von einer bloBen Latenz des Defektes sprechen, von der aus er wieder 
manifest werden kann. So kehrt die nach einseitiger Occipitallasion ein- 
getretene, dann wieder verschwundene Hemianopsie nicht seiten wieder, wenn 
nunmehr die gleiche Operation auf der anderen Seite vorgenommen wird, 
wahrend der Eingriff selbst ohne direkte Folgen bleibt (Luciani u. Tamburini, 
Hitzig, Imamura). ■— Die spurlos geschwundene Ataxie nach Sigmoides- 
lasion beim Hunde tritt wahrend des Alkoholrausches (D. Axenfeld) neuerlich 
auf. Ebenso kehrt die durch Kleinhirnlasion zunachst herbeigefuhrte, dann 
aber kompensierte Schielstellung wieder, wenn das Tier narkotisiert wird 
(R. Russell).

Zum Schlufi ist noch die Frage einer funktionellen Restitution durch 
Regeneration der zerstórten Hirnpartie zu erwahnen. Fiir daB Vor- 
kommen einer solchen sprechen sich jedoch nur einzelne Autoren aus, andere 
bestreiten dasselbe auf das entschiedenste (so speziell Kahlden , Marinesco 
nach Versuchen an Frosch, Kaninchen, Meerschweinchen, Katze). C. vonVoit 
hingegen hat Neubildung der Hemispharen mit Ventrikeln bei einer Taube, 
Vitzou Regeneration beider Occipitallappen bei einem jtiiigenHujid und einem 
jungen Affen beobachtet, bei welchen das nach der Exstirpation yerlorene Seh- 
vermógen wiedergekehrt war. Nach Entfernung der regenerierten Partie, 
dereń Struktur von jener der normalen Occipitalrinde yerschieden war, trat 
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neuerliche Erblindung ein. — Kernteilung in Ganglienzellen nach Verletzung 
haben bei Tieren Coen, Mondino, Ceccherelli, Robinson, Popoff, 
Sanarelli, Falchi, Baąuis, Lattani beschrieben — beim Menschen 
Demme, Jigges, Meynert, Lubinoff, Raymond1). Bei Neubildung von 
Ganglienzellen in gróBerer Zahl und in regelmaBiger Anordnung handelt es 
sich jedenfalls um verschwindende Ausnahmefalle.

D. Axenfeld, Verh. d. Naturforschervers., Kassel 1903. — Bianchi, Sulle 
compens. funzionali della corteccia cerehrale, Napoli 1883; Biv. sperim. 8, 436, 
1882 (Kompens. bei Kleinhirnlasionen). — Bickel, Miinch. med. Wochenschr. 1903, 
S. 1528; Unters. iiber den Mechanismus der nerv. Bewegungsregulation, Stuttgart 
1903. — Bickel u. Jaeob, Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1900, S. 763. — O. Foerster, 
Die Physiologie u. Pathologie der Coordination. Jena 1902. — Goltz, Pfliigers Arch. 
20, 32, 1879. — Derselbe, Neur. Zentralbl. 1887, S. 309. — Derselbe, Pfliigers 
Arch. 51, 612, 1892. — Gallerani, II Morgagni 1890, p. 124. — Grunbaum u. 
Sherrington, Proc. Roy. Soc. 72, 152, 1903. — Henri u. Stodel, C. R. de la soc. 
de biol. 56, 232, 1904. — Hitzig, Neur. Zentralbl. 1902, S. 434. — Kahlden, 
Zentralbl. f. Pathol. 1891, Nr. 18. — Luciani (funkt. und organ. Kompensation bei 
Kleinhirnlasionen), Das Kleinhirn. Ubers. Leipzig 1893, bes. Kap. 3. — Marinesco, 
Compt. rend. soc. biol. 1894, p. 389. — Russell, Journ. of Physiol. 15, 464 und 17, 
1, 1894. — Stefani, Arch. ital. de biol. 1890, p. 350. — Derselbe, ebenda 1903, 
p. 189. — Tonnini, Riv. sperim. 1899, p. 27. — A. Tschermak, Arch. f. Ophth. 
47 (3), 508, 1889 und 55 (1), 1, 1902; Zentralbl. f. prakt. Aug. 1899, S. 214; 1900, 
S. 209; 1902, Novembr., Dezbr.; Uber physiol. u. pathol. Anpassung des Auges, 
Leipzig 1900; Das Anpassungsproblem in der Physiol. d. Gegenwart, Arch. des 
scienc. biol. (Pawlow-Festschrift), St. Petersburg 1904. — Vitzou, Physiol. Kongr. 
zu Bem 1894; Compt. rend. 1895, p. 445; Arch. de physiol. 1895, p. 29. — C. v. Voit, 
Sitzungsber. d. bayer. Akad. 2, 105, 1868.

Fiinftes Kapitel.

Lokalisationsdaten der menscliliclien Hirnpathologie.
Die Hirnlasionen beim Menschen, wie sie durch Verletzung, durch Zer- 

reiBung oder VerschluB von BlutgefaBen, durch Infektions- oder Invasions- 
herde oder durch Neubildungen erzeugt werden, sind in vielen Fallen nach der 
Flachę und nach der Tiefe zu ausgedehnt, ais dafi aus ihnen genaue Schliisse 
auf Lagę und Grenzen der einzelnen Rindenfelder abzuleiten waren 2). Selbst 
scheinbar eng umschriebene Zerstórungen sind haufig durch eine Mehrzahl

’) Vgl. die Literaturiibersicht bei Stroebe (Zentralbl. f. allg. Pathol. 1895, 
S. 849) und bei Vitzou. — 2) Zusammenfassende Darstellungen haben geliefert Bech
terew, Physiol. de la region motrice, Arch. slav. de biol. 3—4, 1885—1886. Broca, 
Mem. sur le cerveau de 1’homine et des primates, Paris 1888. Bruns, Die Geschwiilste 
des Nervensystems, Berlin 1897. Charcot u. Pitres, Les centres corticaux moteurs, 
Paris 1895, und Arch. clin. de Bordeaux 3, 389, 1895. Exner, Lokalisation der 
Funktionen der GroBhirnrinde des Menschen, Wien 1881, und Hermanns Handbuch 2 
(1879). Ferrier, On cerebral Localisation, London 1890 (Croon. lect.; deutsche 
Ubersetzung von M. WeiB, 1892). Fr. Franek, Leęons sur les fonctions mot. du 
cerveau, Paris 1887. Henschen, Nord. med. Arch. 20, Nr. 24, 1889; Klin. u. anat. 
Beitr. z. Pathol. des Gehirns, Upsala 1890 bis 1894. Luciani u. Seppilli, Die 
Funktionslokalisation auf der GroBhirnrinde. D. Ubers. von M. O. Frankel. Leipzig 
1886. O. K. Mills, Brain 12, 233 u. 358, 1899, und Nervous System, Philadelphia 
und London 1898. Monakow, Gehirnpathologie, Nothnagels Sammlung 9 (1), 2. A. 
Wien 1904, und Ergebn. der Physiol., 1. Jahrg., 2. Halfte, S. 534 bis 665, 1902. 
Nothnagel, Lehrbuch der topischen Diagnostik der Gehirnkrankheiten, Berlin 1879. 
Derselbe u. Naunyn, Referate fiir den Kongrefi fiir inn. Med., Wiesbaden 1887. 
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der Herde, speziell durch verstreute kleine Blutungen und Erweichungen, 
kompliziert; des weiteren kommen alle die stórenden Momente in Betracht, 
welche beziiglich des Tierexperiments angefiihrt wurden — speziell die keil- 
fórmige Ausbreitung von Blutungen und Erweichungen nach der Tiefet). 
Es ist daher begreiflich, daB die aus klinischen Befunden abgeleiteten Schliisse 
beziiglich der Rindenlokalisation nicht seiten in hóherem Mafie difierieren ais 
die Daten der Tierexperimente. Immerhin hat das exakte Studium der Aus
fallserscheinungen wie der hirnanatomischen Veranderungen in Fallen eng 
begrenzter Lasion bereits sehr wertvolle Aufschliisse gezeitigt. Nach diesen 
Befunden bietet die motorische und sensorische Lokalisation beim Menschen 
eine weitgehende Analogie zu den experimentellen Ergebnissen am Affen, 
speziell an den Anthropoiden. Sowohl das Verhalten der willkiirlichen, isolierten 
Bewegungen ais jenes der Sinnesfunktionen ist am Menschen in weit voll- 
kommenerer Weise, objektiv wie subjektiv, priifbar. Eine Besonderheit bilden 
zudem die klinischen Erfahrungen uber die Lokalisation gewisser hóherer 
psychischer Leistungen, wie sie im Verstandnis und Gedachtnis fiir Sinnes- 
eindriicke, im Sprechen, Lesen und Schreiben zum Ausdruck kommen. Die 
von Exner (1881) und Nothnagel (1887) klinisch vermutete, von Flechsig 
tektonisch erwiesene Sonderstellung der beziiglichen Rindenfelder — ais 
Assoziations- oder Binnenfelder gegeniiber den primar motorischen oder 
sensorischen Projektions- oder Stabkranzfeldern — wird erst weiter unten zu 
behandeln sein.

I. Teil. Lokalisation der motorischen und sensorischen Funktionen.

1. Zentralregion.
A. Vertretung der Skelettmuskulatur2).

Beziiglich der corticalen Vertretung fiir die willkiirlichen, isolierten 
Bewegungen, dereń Verlust beim Menschen das Krankheitsbild beherrscht, 
weisen die bei beschrankten Herden gewonnenen Erfahrungen iibereinstimmend 
auf die Zentralregion, genauer gesagt auf die vordere Zentralwindung und 
ihre Fortsetzung in den Lobulus paracentralis, sowie auf den Fufi der ersten

Oppenheim, Die Geschwiilste des Gehirns, Wien 1897, und Lehrb. d. Nervenkrank- 
heiten, 4. Aufl., Berlin 1904. Sachs, Vortr. iiber Bau und Tatigkeit des Gehirns, 
Breslau 1893. Soury, Art Cerveau Diet, de phys. par Richet, T. II, 547—976. 
Paris 1897 und Le systeme nerveux central. Paris 1899. Vetter, D. Arch. f. klin. 
Med. 52, 352, 1894. Wernicke, Lehrbuch der Gehirnkrankheiten, Kassel 1881.

’) Dieses Verhalten bezeichnet Flechsig (Ber. d. sachs. G. d. W. 1904, 8. 192) 
beziiglich der Parietooccipitalregion und des Schlafenlappens — nicht so fiir die 
Zentralzone — geradezu ais ein gesetzmaBiges, von dem nur sehr kleine Rinden- 
herde (unter 1 cm2) eine Ausnahme mach en. Flechsig schildert auch eingehend 
das schleifenfbrmige Ausbiegen fremder Stabkranzbiindel, speziell im Stimpol 
und im Scheitelhirn (siehe unten). — 2) Borgherini, Deutsches Arch. f. klin. 
Med. 45, 571, 1889. Bruns, Beri. klin. Wochenschr. 1892, Nr. 7, und 1900, Nr. 25 
bis 26. Darkschewitsch, Neur. Zentralbl. 1891, S. 622. Hoeniger, Miinch. med. 
Wochenschr. 1901, Nr. 19. H. Jackson, Localisation of movements. Lancet 1873 
und 1875; vgl. Hitzig, H. Jackson und die motorischen Rindenzentren, Berlin 1901. 
Kirchhoff, Arch. f. Psychiat. 1897, S. 888. Quincke, Deutsches Arch. f. klin. 
Med. 42, 492, 1888. Sachs, Philad. News 1889, p. 223. Senator, Beri. klin. 
Wochenschr. 1892, Nr. 1. Steinert, Miinch. Med. Wiss. 1904, S. 1224.
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Stirnwindung hin. Wahrend Charcot und Pitres (1895) beide Zentral- 
windungen und den hinteren Teil der Randwindung ais motorisches Rindenfeld 
der Skelettmuskulatur erklarten, bezeichnete Fr. Franek bereits 1887 wesent- 
lich die. yordere Zentralwindung ais motorisch; nur den obersten Teil der 
hinteren, ebenso den Lobulus paracentralis rechnete er noch mit zum Rinden
feld des Beines. Alleinige Zerstbrung der yorderen Zentralwindung gentigt 
zur Erzeugung yollstandiger Hemiplegie. Nach dem heutigen Stande unserer 
Kenntnisse ist die motorische Vertretung der Extremitaten und des Kopfes 
auf die yordere Zentralwindung und die Fissura Rolandi beschrankt, ohne 
auf die freie Konyexitat des Gyr. centralis post, uberzugreifen.

Fiir eine gesetzmiiBige Aufeinanderfolge der Zentren daselbst (namlich 
yon oben nach unten: Bein, Arm, Gesicht) sprachen, wie erwahnt, bereits 
die Erregungseffekte bei corticaler Epilepsie (H. Jackson). Genaueres 
ergaben jedoch erst die klinischen Studien iiber isolierte Lahmungen, zu 
welchen die Ergebnisse kiinstlicher Reizung wertvolle Erganzungen lieferten. 
Durch eine sehr groBe Anzahl yon EinzelbeobachtungenJ) wurde folgende 
Anordnung der Spezialzentren in der yorderen Zentralwindung, yon oben nach 
unten gezahlt, festgestellt: Oberes Drittel ■—Bewegung derZehen, (nach vorn) 
Bewegung der groBen Zehe, Sprunggelenk, Knie, Hiiftgelenk2); mittleres Drittel

l) Aus der sehr reichen Spezialliteratur sei nur heryorgehoben die eingehende 
Studie iiber das Beinzentrum von Henschen (Nord. Med. Arch. 20, 18, 1889); 
beziiglich des Handzentrums der Befund von Atrophie bei kongenitalem Fehlen der 
Hand auf der Gegenseite (Gowers, 1878; Basttan und Horsley, 1880) und die 
circumscripte Exstirpation wegen Epilepsie (W. W. Keen, Philad. med. News 1890, 
p. 381); beziiglich des Zentrums fiir den Mundfacialis und die Zungenhalfte der 
Gegenseite die ersten Falle von Wernher (Virch. Arch. 56, 289, 1872) u. Hitzig 
(Ges. Abhandl. 1, 158, 1874); endlich Kaumuskellahmung bei Zerstorung im unteren
Drittel der yorderen Zentralwindung linkerseits (daneben ais Reizerscheinung Tri- 
geminusneuralgien), beobachtet von Hirt (Berlin, klin. Wochenschr. 1887, Nr. 27).
Grundlegend waren ferner die Beobachtungen von Hertzka (D. A. f. klin. Med. 
14, 429; 15, 112), Bernhardt (Ai;ch. f. Psychiat. 4, 480, 698), Westphal (ebenda,
S. 482), Samt (ebenda 5, 201). — !) Diese Reihenfolge hatte bereits H. Jackson
(vgl. Hitzig, 1901) erschlossen. Die von manchen Autoren yertretene Annahme
einer umgekehrten Anordung hat sich ais unzutreflend erwiesen. — 8) Fiir die oben 
angegebene Lokalisation des Larynxzentrums zwischen Operculum und Brocascher 
Windung sind besonders eingetreten Dśjerine (Compt. rend. soc. biol. 1891, p. 155
— Lahmung des kontralateralen Stimmbandes durch einen einseitigen Herd), ebenso 
Brissaud, Wallenberg, Rofibach, Eisenlohr, Meillon, meistens unter An
nahme einer gekreuzten Inneryation der Adduotoren. Vgl. auch Masini, Sui 
centri motori cort. della laringe, Florenz 1887; D. Bryson Delayan, New York 
med. Journ. 1889; R. Lópine (Larynx- und Respirationszentren), Arch. de mód. 
exp. 3, 284, 1891; Katzenstein, Arch. f. Laryng. 1900, S. 288. Hingegen be- 
zweifeln Bechterew, Klemperer, Onodi (Arch. f. Laryng. 14, Heft 1, 1903) 
die bisherigen Griinde fiir ein corticales Kehlkopfzentrum. Auf die Frage der ein
seitigen Sprachinneryation und der Sprachbahn wird spater eingegangen.

— Nacken und Kopf (zentrales Kopfbewegungszentrum), Schulter, Ellbogen, 
Handgelenk, die drei letzten Finger, Zeigefinger sowie Daumen — fiir die 
obere Extremitat sind demnach die Zentren umgekehrt angeordnet wie fiir die 
untere, die Zentren fiir die Muskeln der groBen Gelenke liegen beisammen; 
unteres Drittel — Stirn- und Augenfacialis (fiir ein einseitig wirksames zentrales 
oculomotorisches Zentrum fehlen Lasionsdaten), zu unterst und zwar mehr 
hinten Mund und Zunge (Neryus VII, V motor., XII), mehr vorn Kehlkopf3 * S. * *). — 
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Der FuB der ersten Stirnwindung, yermutlich sogar die hinteren drei Viertel 
der frontalen Randwindung iiberhaupt (frontale Abteilung der Zentralzone 
nach Flechsig), stellen wahrscheinlich das Rindenfeld des Rumpfes dar. Bei 
Zerstórung dieser Partie ist die Erhaltung des Gleichgewichtes beeintrachtigt, 
es besteht Schwanken und Taumeln beim Stehen und Gehen (ahnlich wie bei 
Kleinhirnataxie), die Hals- und Riickenwirbelsaule erfahrt oft eine deutliche 
Verkrummung. (So auch bei progressiyer Paralyse, welche oft ganz vor- 
wiegend das Stirnhirn affiziert.) Die Beziehung dieser Symptome zur Rumpf- 
muskellahmung hat zuerst Bruns (1897) erkannt; Oppenheim, Hoeniger 
u. a. bestatigten jenes Lokalisationsdatum r).

Nach demVerhalten bei einseitiger Rindenlasion ist fiir die motorischen 
Hirnneryen eine bilaterale Innervation zu erschlieBen. Dieselbe ist, wenigstens 
in der Regel, eine geradezu gleichmaBige fiir den motorischen Trigeminus, 
Glossopharyngeus, Vagus und Accessorius; bei den beiden letzteren gilt dies 
allerdings nur von der Mehrzahl ihrer Zweige, speziell von den Zweigen 
fiir die Stimmbander (vgl. jedoch das seltene Vorkommnis einseitiger cerebraler 
Stimmbandlahmung nach Dejerine, s. oben) und fiir den Sternocleido- 
mastoideus. Uber die Augenmuskelneryeń wird gesondert zu handeln sein. 
— UngleichmaBige, und zwar auf der Gegenseite iiberwiegende bilaterale 
Inneryation ergibt sich fiir den oberen Ast des Facialis, den Hypoglossus 
und die Neryen des J£ cucullaris oder trapezius, dessen Clayicularportion 
gleichmaBig bilateral inneryiert ist; ebenso fiir die Muskeln der Atmung und 
der Bauchpresse, sowie des Rumpfes iiberhaupt (Nothnagel, Wernicke). 
Wesentlich gekreuzt inneryiert erweist sich dagegen der untere Facialis. 
(Uber die Sprachinneryation s. spater.) — Bezuglich der Extremitatenmusku- 
latur weist derUmstand, daB bei einseitiger Lasion auch auf der „gesunden“ 
Seite eine deutliche Kraftyerminderung und Steigerung der Sehnenreflexe 
eintritt (Pitres und Dignat), darauf hin, dafi schon in der Norm eine 
gewisse doppelseitige, wenn auch ganz yorwiegend gekreuzte Inneryation 
besteht (Br o a db e n t2). Durch einseitige corticale Herde wird das Bein 
(entsprechend der bilateralen Inneryation, zumal bei Gemeinschafts- oder

') H. Munk (G. M. 11, 145—147, 1882; Berlin. Sitzungsber. 1901, S. 1149) yertritt 
auch fiir deń Menschen die aus Versuchen an Alfę und Hund abgeleitete An- 
schauung, daB nicht bloB der Fuli bzw. das zweite bis yierte Viertel der ersten Stirn
windung, sondern der gesamte Stirnlappen im engeren Sinne, speziell die Stirnpol- 
gegend, die motorische und sensible Rumpfregion darstelle. Fiir das Tiergehirn 
wurde diese Auffassung bereits oben abgelehnt, fiir das menschliche Gehirn liefern 
die Myelogenese, speziell die Stabkranzlosigkeit des Stirnpoles und des grbfiten 
Teiles der zweiten und dritten Stirnwindung, und die Rindenhistologie den Gegen- 
beweis (Flechsig, s. unten). Uber die bei Stirnhimerkrankungen beobachteten 
geistigen Storungen berichtet das folgende Kapitel. — Inwieweit etwa die inter- 
essanten Reizergebnisse yon Sherrington und Grunbaum an Anthropoiden (be- 
schrankte Rumpfbewegungen vom medialen Rande der yorderen Zentralwindung 
und vom Fuli der ersten Stirnwindung; ausgedehnte Rumpfbewegungen von einer 
schmalen Zonę im Gyr. cent. ant., zwischen dem Bezirk der yorderen und der 
hinteren Extremitat) das oben ais wahrscheinlich bezeichnete Lokalisationsdatum 
fiir den Menschen modiflzieren werden — etwa im Sinne einer Doppelinneryation 
des Rumpfes, ahnlich wie der Augen und des Kopfes —, ist heute noch nicht ab- 
zusehen. — 2) Vgl. Exner (1881). Ausnahmen von obiger Regel, gleichseitige 
Hemiplegien, sind sehr selten. Brown-Sćquard (Arch. de phys. 1877, p. 409, 655) 
beschrieb einen solchen Fali bezuglich der Motilitat und Sensibilitat des Rumpfes. 
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Prinzipalbewegungen) immer weniger betroffen ais der Arm: am Bein leiden 
vorwiegend die Beuger bzw. die Verkiirzer, am Arm die Strecker und Supina- 
toren i).

Die Lahmung ist auch beim Menschen nach corticaler Lasion keine ab- 
solute: es bleiben allerdings nur gewisse grobe Bewegungen der groBen Gelenke, 
speziell sogenannte Gemeinschafts- oder Prinzipalbewegungen (Gehen, Stehen) 
nach anfanglicher Herabsetzung einigermafien erhalten (vgl. einen exquisiten 
Fali bei Sachs). Sie sind sogar einer weiteren Ausbildung zu sogenannten 
sekundaren Bewegungen (Mitbewegungen, Ersatzbewegungen — H. Munk, 
Senator) fahig, obzwar sie dauernd der feinen Regulierung und Erganzung 
durch corticale Sonderbewegungen, speziell an den distalen Gliedern der Ex- 
tremitaten, entbehren. Dieser Rest an Motilitat wird aber in vielen Fallen 
durch das Eintreten sekundarer Kontrakturen, wie sie mitunter schon beim 
Affen beobachtet werden (H. Munk — vgl. oben), arg beeintrachtigt. — 
Erkrankungen der yorderen Zentralwindung fiihren hin und wieder, ehe noch 
eine erhebliche Lahmung besteht, zu fruhzeitiger cerebraler Muskelatrophie, 
wahrend vollstandige Lahmungen oft lange ohne Atrophie bestehen kónnen 
(Quincke, Borgherini, Darkschewitsch, Steinert). Quincke, ebenso 
Kirchhoff, hat aus diesem Verhalten, welches nicht ais Inaktiyitatsatrophie 
aufgefaBt werden kann, auf besondere trophische Zentren neben den moto
rischen geschlossen. Der gewóhnliche Fali ist allerdings spates Hinzutreten 
von Atrophie zu vorgeschrittener spastischer Lahmung; die Atrophie wird 
teils ais Folgę der Inaktiyitat, teils ais Folgę der sekundaren Degeneration 
der Pyramidenbahn und dei- Atrophie der Vorderhornzellen gedeutet.

B. Vertretung der Augenmuskeln2).

Die pathologischen Befunde am Menschen haben uns zwei Rindenregionen 
kennen gelehrt, bei dereń Zerstórung wenigstens zeitweilig gleichmaBige Ab- 
lenkung beider Augen und ev. des Kopfes (Deuiation conjuguee) nach der 
Seite des Herdes eintritt und mitunter zugleich die willkurliche Wendung 
nach der anderen Seite erschwert oder aufgehoben ist. Pathologische oder

’) Naheres beziiglich der Beteiligung der einzelnen Bewegungsformen bzw. 
Muskeln bei Wernicke (1881, und Berlin, klin. Wochenschr. 1889, S. 45) und 
Mann (Volkmanns klin. Vortr., N. F., Nr. 132, 1895; D. Zeitschr. f. Nervenheilk. 
10, 1, 1896; Monatsschr. f. Psych. 1, Heft 5; 4 [1898]). — 2) Blocq und Guinond, 
Arch. de med. experim. 1891. Claparede, De la deyiation conjuguśe. Paris 1868. 
Desclaux, Des Nerfs oculomoteurs. These. Paris 1903. Duval, Gaz. mód. de 
Paris 1879, p. 389. Gallopain, Ann. med.-psychol. (6) II, 2, 177, 1879. Grasset, 
De la deyiation conjuguee. Paris 1879; Montpellier med. Juni 1879; Revueneur. 1897, 
p. 321; Leęons de clin. med. 1898; Anat. clin. des centres nerveux, Diagnostic des 
maladies de 1’encóphale 1901. Horsley Bunting, Lancet 1898, p. 479. Hunnius, 
Zur Symptomatologie der Briickenerkrankungen und iiber die konjugierte Deviation 
der Augen bei Hirnkrankheiten. Bonn 1881. Landouzy, De la deyiation con
juguee. Paris 1876; Arch. gen. de med. 1877, p. 145 (cerebrale Ptosis); Progres mód. 
1879. Millikin, Transact. americ. ophth. 1890. Monakow, Arch. f. Psych. 1898, 
S. 1. Prevost, De la deyiation conjuguee. Paris 1868; Compt. rend. soc. biol. 
Vol. jubilaire 1899. J. Roux, Arch. de neurol. 1899, p. 177. Schapringer, 
New York. med. Monatsschr. 1889. C. Stark, Berlinei- klin. Wochenschr. 1874, 
S. 401. Wernicke, Arch. f. Psych. 20, 243, 1888. Zimmermann, Ein Beitrag 
zur Lehre von den assoc. seitl. Augenmuskellahmungen. D. J. Strasburg 1896.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 7 
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kunstliche Reizung bedingt hingegen Wendung nach der Gegenseite. — Bei 
Lasion unterhalb der Briicke tritt jedoch Wendung nach der Gegenseite des 
Herdes ein (Foville), was auf Kreuzung der betrefienden Bahn in der Hóhe 
des oberen Briickenrandes schlieBen laBt.

Bei dem genannten Lasionseffekt handelt es sich in erster Linie um 
Wegfall eines normalen Tonus und um consekutive Ablenkung der Augen 
nach der Seite der Antagonisten, seltener kommen wohl eigentliche corticale 
Blicklahmungen vor. Isolierte corticale Lahmung eines einzelnen Muskels 
ist fast nur beziiglich des Leeator palpebrae superioris beschrieben worden 
(unter anderen von Horsley Bunting).

Eine solche kann zudem yorgetauscht werden durch cerebrale Sympathicus- 
lahmung (Nothnagel, 1876, 1877 — sympathische Ptosis nach Horner, 1869).

Die Lagę des frontalen oder prazentralen Zentrums fiir konjugierte Be
wegungen der Augen und des Kopfes x) ist ais gesichert zu bezeichnen: vor 
dem in der yorderen Zentralwindung gelegenen Rindenfeld des Kopfes und 
Nackens, namlich im hintersten Teile yom FuB der zweiten Stirnwindung, 
und am Ende der zweiten Frontalfurche (vgl. dessen Reizung durch Bech
terew).

Ein analoges Zentrum 2) findet sich zweifellos in der hinteren Hirnhalfte. 
Ein solches yerlegte Grasset auf Grund isolierter Lahmungsfalle fiir den 
kontralateralen Levator palpebrae sup. in die Nahe des Gyr. angularis (1876), 
fiir Wendung der Augen nach der Gegenseite in den Gyr. parietalis inferior 
(1879). Landouzy (1877) und Wernicke bezeichneten friiher die untere 
Scheitelwindung ais oculomotorisches Zentrum; der letztere Autor lokalisierte 
spater dort das Rindenfeld fiir den Raumsinn der Haut und den sog. stereo- 
gnostischen Sinn. Leichtenstern und Hunnius suchten die zugehórige 
Leitungsbahn zu konstruieren. — Andere Untersucher, so de Boyer (1879), 
Bernheimer, suchen das hintere Augenbewegungszentrum im Gyr. angularis 
— ankniipfend an Reizungs- und Lahmungsversuche bei Affen (Ferrier, 
von Schafer widerlegt; Augenregion nach H. Munk).

Gegen diese Lokalisationen sprechen noch nicht ohne weiteres solche 
klinische Falle, in denen man die genannten Rindenpartien zerstórt fand, 
ohne daB Ausfallserscheinungen an den Lidera und Augen zu bemerken ge- 
wesen waren (Gallopain, Oppenheim, Flechsig u. a.). Wohl aber 
werden Gegengriinde erbracht durch die Reizungsergebnisse Schafers und 
Sherringtons an Affen, noch mehr durch die myelogenetischen Befunde 
Flechsigs am menschlichen Gehirn. Derselbe fand, wie yorausgreifend 
bemerkt sei, sowohl das untere Scheitellappchen ais den Gyr. angularis stab- 
kranzlos, d. h. ohne direkte Verbindung mit der subcorticalen Region, hin
gegen konnte er aus der Sehsphare bzw. aus den beiden Lippen der Fissura 
calcarina eine absteigende Leitung yerfolgen: die sekundare oder motorische 
Sehstrahlung. Da dieselbe medial von der primaren oder sensorischen in 
nicht erheblicher Tiefe unter dem Gyr. angularis und dem Gyr. parietalis 
inf. dahinzieht, konnen daselbst befindliche Herde leicht jene Stabkranz- 
biindel in Mitleidenschaft ziehen und Hemianopsie bzw. Feriation conjuguee

') Centre sensitiye moteur des yeux, nach J. Boux. — 2) Centre sensorio- 
moteur des yeux, nach J. Boux.



Yertretung der glatten Muskulatur. 99

bewirken. — Das hintere oculomotorische Zentrum ist nach dem Gesagten 
wohl ais identisch mit der Sehsphare zu betrachten, also nach der Fiss. 
calcarina und ihrer nachsten Umgebung zu verlegen.

Schon diese doppelte, frontale und occipitale ]), Inneryation der Augen- 
muskeln zu synergischer Bewegung — nach den Reizungsergebnissen nicht bloB 
Seitenwendung, sondern auch Hebung, Senkung, sowie Konvergenz — laBt es 
begreiflich erscheinen, daB umschriebene Zerstórungen der Hirnrinde nur 
selten Blicklahmungen im Gefolge haben. — Zudem ist es in Analogie zu 
den iibrigen motorischen Hirnneryen, sowie auf Grund der Móglichkeit einer 
Restitution nach Blicklahmung sehr wahrscheinlich, daB die Augenmuskeln 
doppelseitig yon der Hirnrinde aus inneryiert werden (Wernicke).

Aus ahnlichen Griinden, wie sie eben fiir die Augenbewegungen an- 
gefuhrt wurden, fehlt es an sicheren klinischen Angaben iiber solche Ausfalls- 
erscheinungen, die zu beziehen waren auf jene motorischen Bahnen, welche 
aus den anderen Sinnesspharen, der Horsphare und der Riech-Schmecksphare, 
absteigen (Flechsig), gewissermaBen ais Parallelleitungen neben den ent- 
sprechenden absteigenden Bahnen aus der yorderen Zentralwindung.

C. Vertretung der glatten Muskulatur.

In der Zentralregion ist nach Nothnagels Beobachtungen iiber GefaB- 
lahmung bei Hemiplegien auch der corticale Sympathicusursprung zu suchen 2). 
So hat Ott ein Warmeregulierungszentrum in der Fissura centralis ange- 
nommen, dessen Verletzung Temperatursteigerung bewirke3). Der EinfluB 
des Affekts, eyentuell sogar der Willkiir, auf die Weite der Pupille und der 
Lidspalte sowie auf die Lagę des Bulbus in der Orbita, ferner die seltenen 
Falle von Sympathieuslahmung bei Kapselherden weisen auf eine Rinden- 
lokalisation des Halssympathicus hin: dieselbe ist wohl identisch mit den oculo
motorischen Zentren, speziell mit dem prazentralen.

Bezuglich der corticalen Vertretung von Blase und Mastdarm wurde von 
Czyhlarz und Marburg4), ebenso yon Friedmann ein Zentrum fiir will- 
kiirliche Blaseninneryation in der Zentralregion nach hinten yom Armzentrum 
erschlossen; wahrscheinlicher ist jedoch, in Analogie zum Affen (Sherrington, 
Fróhlich, Frankl-Hochwart), die Lagę der anoyesicalen Zentren am 
oberen Rande des Gyr. centralis anterior bzw. im yorderen Teile des Lóbulus 
paracentralis. Bei einseitiger Hirnlasion sind nur ausnahmsweise Storungen 
der Blaseninneryation zu beobachten (Trój e).

*) Dazu kommt wahrscheinlich, nach Reizyersuchen an Tieren, noch eine 
assoziierte temporale Inneryation von der Horsphare aus, yielleicht auch eine 
(wenigstens scheinbar) einseitige Inneryation des kontralateralen Auges vom Orbi- 
cularisfelde in der yorderen Zentralwindung (Hitzig). — 2) Nothnagel, Virch. 
Arch. 68, 28, 1876; Mitt. d. med. Dokt.-Koll., Wien 1887. Ott, Brain 1884, p. 433; 
vgl. die Literatur iiber Temperatursteigerung bei Hirnlasionen des Menschen bei 
H. White, B. med. Journ. 1894, p. 1093; 1897, p. 1655. — 8) Hier sei auch auf 
die Beobachtung Albertonis hingewiesen, dafi Lasionen der Zentralregion nicht 
selten mit Blutung in das Hiiftgelenk der Gegenseite kombiniert sind (vgl. oben 
bezuglich analoger Erseheinungen an Tieren). — 4) J. B. f. Psychiat. Wien 1901; 
vgl. Rosenthal, Wien. med. Pr. 1888, S. 625; Frankl-Hochwart u. O. Zucker- 
kandl, Die nervósen Erkrankungen der Blase. Nothnagels Handbuch 19 (2), 1898; 
Friedmann, Miinch. med. Wochenschr. 1903, S. 1591.

7*
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D. Vertretung der Sensibilitat des Bewegungsapparates 
und der Haut ').

In yielen Fallen von corticaler oder subcorticaler Zerstórung in der 
Zentralregion bzw. in der Rolandoschen Abteilung erscbeint ausschlieBlich 
die Motilitat beeintrachtigt; wenigstens laEt sich zu jener Zeit, in welcher 
wieder eine exakte Untersuchung móglich ist, meistens keine Stórung des 
sogenannten Muskelsinnes und der Sinnesąualitaten der Haut nachweisen. 
Speziell fanden Nothnagel (fur den Arm), Ferrier, Brieger, Renvers 
(fiir das Bein) bei vollstandiger Rindenlahmung nicht bloB die Hautsensibilitat 
erhalten, sondern auch die Stellungsempfindungen intakt, wie das richtige 
Nachahmen passiv erzeugter Stellungen der gelahmten Extremitat seitens der 
anderen, gesunden bewies.

Nur in einer Minderzahl von Fallen (nach Charcot und Pitres ein 
Drittel, nach Redlich ein Fiinftel) findet sich das Gefiihl fiir aktiv oder 
passiv erzeugte Lagen oder Bewegungen sowie fiir Kraft deutlich gestórt. 
Mit dem sog. Muskelsinn erweist sich dann immer auch die Hautsensibilitat, 
speziell der sog. stereognostische Sinn2), beeintrachtigt, doch gehen beide 
Stórungen nicht notwendig einander paraliel; gewóhnlich ist der Defekt des 
Muskelsinnes ausgebreiteter und hochgradiger. Selbst bei vollstandiger halb- 
seitiger Lahmung kann die Sensibilitat weit weniger betroffen sein; auch 
kommen Kombinationen von rein motorischer Stórung in der einen Kórper- 
region mit rein sensibler in der anderen vor (Schafer). Dieses Fehlen von 
Parallelismus zwischen der motorischen und der sensiblen Lasion beziiglich 
FlachenausmaB, Intensitatsgrad und Dauer ist besonders von Legroux u. 
de Brun, Charcot u. Pitres, Ferrier, C. K. Mills (auch fiir operative 
Hirnlasionen), Bonhóffer betont worden.

Andererseits ist das Vorkommen rein sensibler Defekte oder „Lahmungen“ 
nach Hirnlasionen am Menschen mehrfach beschrieben worden (Tripier, 
Reymond), eventuell kombiniert mit trophischen Stórungen — so speziell bei 
Lasionen des Gyr. fornicatus (Saville).

*) Bechterew, Arch. f. Physiol. 1900, S. 22. Bonhóffer, D. Z. f. N. H. K. 26, 
57, 1904. Brieger, Beri. klin. Wochenschr. 1887, S. 882. Bruns, Neur. Zentralbl. 
1898, S. 856. Claparede, Journ. de physiol. 1899, p. 1001. Dana, New York Med. 
Becord 1893, p._ 578. Darkschewitsch, Neur. Zentralbl. 1890, 8. 714. Dójerine, 
Anat, du systeme nerveux 2, 239, Paris 1899. Dessoir (Temperaturempfindung), Arch. 
f. Physiol. 1893, S. 525. Ferrier, Brain 10, 1, 1887. Derselbe, Cerebral Localis. 
1890, p. 139—144. Flechsig, Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1904. Joffroy, Arch. 
de physiol. 1887, p. 168. A. Knapp, Miinch. med. Wochenschr. 1904, S. 154. 
Legroux u. de Brun, L’encephalon 1884 u. Brain 8, 554, 1885. Monakow, Arch. 
f. Psychiat. 1898, S. 1. H. Munk, Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1892, 8.67. Muratów 
(Muskelsinn), Neur. Zentralbl. 1898, 8. 59. Nothnagel, Kongr. f. inn. Med. 6 
(1887). Hansom, Brain 15, 440, 1892. Bedlich, Wien. klin. Wochenschr. 1893, 
Nr. 24 bis 30. Benvers, Beri. klin. Wochenschr. 1888, S. 306. Beymond, Buli. 
Soc. Anat. 6, 3, 1892. Bobson, Lancet 1887, p. 464. Saville, Brain 14, 270, 
1891 u. 15, 448, 1892. Schafer, Text-Book of physiol. 2, 728. Spitzka (Tast- 
sinn), Lancet 1895, p. 141. Starr (Muskelsinn), Amer. Journ. of med. Sc. 1894, 
p. 517. Tripier, Compt. rend. 90, 131, 1880. Walton u. Paul, Brain 24, 430, 
1901. Wernicke, Arch. f. Psychiat. 20, 243, 1888; Arb. a. d. psychiat. Klinik 
Breslau, Leipzig 1895 (2), S. 33. — !) Bonhóffer betont, dafi die sog. Stereognosie 
der Hand bereits eine assoziatiye Leistung darstellt.
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Es fehlt aber auch nicht an Beobachtungen iiber pathologische oder 
operatiye Hirnlasionen, in denen sich der Defekt an Beweglichkeit und jener 
an Muskelsinn und Hautsensibilitat yollstandig deckten. Dies hat speziell 
Joffroy fiir Zerstórung des Lobulus paracentralis (beziiglich des Beines) dar- 
getan; analoge Falle haben Dejerine u. Long, Negro u. 01iva, Robson 
beobachtet (yóllige Lahmung der Extensoren und Supinatoren yon Hand und 
Vorderarm, starkę Herabsetzung der Sensibilitat daselbst nach Verletzung der 
yorderen Zentralwindung). Namentlich wurde in Fallen von operatiyer Ent- 
fernung einer Rindenpartie wegen Jacksonscher Epilepsie eine sehr weit- 
gehende Ubereinstimmung von motorischem und sensiblem Defekt festgestellt. 
Allerdings ist zu beriicksichtigen, daB die operatiye Eróffnung des Schadels eine 
erhebliche Stórung der Zirkulations- und Druckyerhaltnisse scbafft, welche 
nicht bloB die Stelle des Eingriffes, sondern auch dereń nahere und weitere 
Umgebung mehr oder weniger in Mitleidenschaft zieht. (Vgl. oben.) — So 
fand Horsley nach Exzision des Daumenzentrums in der yorderen Zentral
windung neben Lahmung auch Unfahigkeit, die Lagę anzugeben, Anasthesie 
fiir schwache Tastreize und Unyermógen, starkere Reize zu lokalisieren, Gefiihl 
yon Taubheit und Kalte. Zuvor hatte die pathologische Reizung die Empfin- 
dung von Stechen und Schmerz und von Bewegtsein im ruhenden Daumen 
heryorgebracht. (Ahnliches beobachteten bei kiinstlicher Rindenreizung 
Ransom u. Dana.) Auch Bechterew konstatierte nach operatiyer Rinden- 
abtragung innerhalb der Area yon Arm und Gesicht in der yorderen Zentral
windung sowohl Yerlust der willkiirlichen, isolierten Bewegungen ais Ąb- 
stumpfung des Muskelsinns, der Stereognosie, der Druck- und Tastempfindung 
zugleich mit Fehllokalisation starkerer Reize.

Das wechselnde Ergebnis der klinischen Beobachtungen beweist un- 
streitig, daB die motorischen und die sensiblen Rindenfelder beim Menschen 
nicht einfach zusammenfallen (Bechterew), sondern zum Teile wenigstens 
órtlich getrennt sind. Eine groBe Anzahl yon Autoren ist geradezu geneigt — 
nach Ferriers Vorgang — den Zentralwindungen jede Vertretung der Sensi
bilitat abzusprechen und dieselbe in den Scheitellappen zu lokalisieren. Diese 
Annahme wurde speziell fiir den sog. Muskelsinn bzw. die Stereognosie ver- 
treten von Nothnagel, Vetter, Grasset, Starr, Redlich, Lemos, 
Durante, Oppenheim, Sailer u. Williamson — am eingehendsten yon 
Wernicke (Lokalisation des Tastsinnes. s. str. d. h. des Ortssinnes der Haut 
und des tactilen Wiedererkennens, des sog. stereognostischen Sinnes, in das 
untere Scheitellappchen). Hingegen plaidierten Bastian1) und Monakow 
fiir Vertretung in den Zentralwindungen. Auch Flechsig betont nach- 
driicklich, dafi Schadigung der Wahrnehmung fiir passiye Bewegungen, 
ebenso Aufhebung des stereognostischen Sinnes der Hand und Beeintrach- 
tigung des Ortssinnes (im Gegensatze zur Empfindung fiir schmerzhafte 
Reize und tiefen Druck) sich in der Regel, ja wohl ausnahmslos, bei Ver- 
letzungen findet, welche das mittlere Drittel der Zentralwindungen, besonders 
der hinteren, betreffen. —■ Die Hautsensibilitat hatte bereits Nothnagel

') Derselbe betrachtet die sog. motorische Region ganz wesentlich ais Muskel- 
sinnzentrum. Zweifellos haben die kinasthetischen Eindriicke einen leitenden Ein- 
fluB auf die willkiirlichen Bewegungen (Brain 15, 1, 1882) und bilden eine der 
Ursachen fiir dieselben (vgl. Hitzig, G. A. 1, 61; 2, 616).
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(1887) in die Zentralwindungen yerlegt. (Ferrier betrachtete sie gemeinsam 
mit dem Muskelsinn ais in dem Gyr. hippocampi lokalisiert.)

Zu einer sicheren Umgrenzung der motorischen und sensiblen Zentral
region haben die klinischen Befunde allerdings nicht gefiihrt. Doch ist zu 
betonen, daB sich aus ihnen sicher eine motorische Funktion der yorderen 
Zentralwindung, nicht aber der hinteren Zentralwindung, sowie des groBten 
Teiles der zweiten und dritten Stirnwindung ableiten laBt (Fr. Franek, 
Flechsig 1904, S. 218).

Andererseits erweisen die Beobachtungen von Dejerine1) und Flechsig 
(S. 220, 1904), daB die Zonę der allgemeinen Sensibilitat nach riickwarts 
nicht uber die hintere Zentralwindung hinausgeht. Reine Verletzungen des 
Gyrus angularis, supramarginalis oder der beiden Gyri parietales bedingen 
keine sensiblen Defekte, solche (speziell Astereognosie der Hand) finden sich 
nur bei Mityerletzung der hinteren Zentralwindung. Die pathologischen Be
funde lassen sich sehr gut mit den myelogenetischen Resultaten Flechsigs 
(s. unten) yereinbaren, woraus etwa folgendes Bild resultiert (Wernicke, 
Walton u. Paul, Flechsig, Bonhóffer* 2). Die yordere Zentralwindung 
erweist sich im wesentlichen ais motorisch, in der Fissura Rolandi ist ein 
gemischtes Bereich fiir Motilitat und Sensibilitat, speziell etwa fiir die Lage- 
und Bewegungsempfindungen der Glieder, den sog. Muskelsinn, gelegen; nach 
hinten, in der hinteren Zentralwindung, folgt ein rein sensibles Gebiet, 
speziell fiir Hautsensibilitat und zwar fiir lokalisierte Eindriicke, fiir den 
Orts- oder Raumsinn der Haut und den sog. stereognostischen Sinn, wenig- 
stens fiir seine Hautkomponente 3). Fiir die Hautsensibilitat iiberhaupt scheint 
aber noch ein weiteres nach innen und yorn gelegenes Gebiet in Betracht zu 
kommen, welches allerdings ais gemischt, ais sensomotorisch zu bezeichnen 
ist: wenigstens ist hier eine Sonderung von Motilitat und Sensibilitat nicht 
nachgewiesen. Die beziiglichen Rindengebiete sind — abgesehen vom Lobus 
paracentralis, weleher noch in eine yordere, wesentlich motorische und in eine 
hintere, wesentlich sensible Halfte zu zerfallen scheint — die yordere, obere 
Halfte des Gyrus fornicatus und die hinteren drei Viertel des Gyrus fron- 
talis superior. Die sensible Partie der Zentralzone wurde demnach die 
hintere Halfte der Rolandoschen Abteilung und die frontale Abteilung 
der Zentralzone (Flechsig) einnehmen. In der erstgenannten Partie, also 
in den Wanden der Fissura Bolandi und in der hinteren Zentralwindung 
sind nach Flechsig nur bestimmte Komponenten der Sensibilitat, speziell 
der sog. Muskelsinn, der Ortssinn der Haut und der sog. stereognostische 
Sinn yertreten, wahrend fur die allgemeine Druck- und Schmerzempfindlich
keit die anderen Rindenfelder in Betracht kommen. Flechsig (1904, S. 94) 
betont, daB die sensiblen Strahlungen der frontalen Abteilung der Zentral- 

*) Dejerine betrachtet mit Unrecht die beiden Zentralwindungen, sowie die 
angrenzenden Teile der Stirn- und Scheitelwindungen ais funktionell zusammen-
gehorig, ais „secteur moyen de l’hómisphere“, Monakow bezeichnet dieselbe Region, 
den Gyr. parietalis inferior im wesentlichen ausgenommen, ais Zonę der motori
schen Felder. — 2) Vgl. auch Henry, Compt. rend. soc. biol. 1896, p. 794. —
3) Bonhoffei- bezeichnet die „Tastlahmung” im Sinne von Wernicke, d. h. die 
Storung des Lokalisationsvermógens und des tactilen Wiedererkennens bei im 
ubrigen nur geringfiigiger Storung der Sensibilitat (speziell der Beriihrungs- und 
Schmerzempfindlichkeit) ais charakteristisch fiir eine Rindenaffektion.
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zonę kaum erheblich weniger Fasern zahlen ais jene der Rolandoschen 
Abteilung. — SchlieBlich bleibe die Annahme von Brissaud nicht uner- 
wahnt (vgl. auch H. Munk), daB fiir die Hautsensibilitat eine doppelseitige 
Yersorgung bestehe.

2. Sehsphare.
Nach Ausweis der pathologischen Lasionen erscheint das Sehvermógen 

beim Menschen an den Occipitallappen, bzw. an bestimmte Teile desselben 
gekniipft. Bei Zerstórung beider Hinterhauptslappen oder auch nur der 
Cuneusregionen wurde vollstandige Blindheit, sog. Rindenblindheit, fęst- 
gestellt — dabei fehlt eine Lahmung der Augenmuskeln (Kustermann).

Die Beziehung jeder Hemisphare zu den gleichnamigen Netzhauthalften 
oder gegenseitigen Gesichtsfeldhalften beim Menschen wurde zuerst von 
Baumgarten festgestellt und durch eine sehr groBe Zahl von Beobachtern 
bestatigt. (Auf diese gesetzmaBige Beziehung weist auch der hemiopische 
Charakter mancher Flimmerskotome hin.) — Die Trennungslinie zwischen 
der blinden und der sehenden Partie ist nicht immer gerade und weicht in 
der Regel der Fovea aus; diese bleibt, von Ausnahmefallen abgesehen, sehend 
(Monakow), worin Wilbrand, Gowers, Knies einen Hinweis auf ihre 
doppelseitige Vertretung sehen. Monakow, ahnlich Bernheimer, zieht 
daraus, daB bei pathologischer Lasion der Sehspharen die Macula relativ am 
wenigsten leidet (Falle von alleinigem Erhaltenbleiben des zentralen Sehens 
bei Forster u. Sachs, Gaupp, O. Meyer, Laąueur u. M. B. Schmidt, 
Touche, Christiansen, Niessl-Mayendorff’), den SchluB, daB das 
Rindenfeld der Macula iiber die ganze Sehsphare ausgedehnt sei2). Allerdings 
gibt es einzelne klinische Beobachtungen von einseitigen Gesichtsfelddefekten 
(kombiniert mit Anasthesie des Bulbus — Bechterew; ebenso Knies in 
Fallen von sogenannter funktioneller Amblyopie). Dieselben kónnten darauf 
hinweisen, daB die korrespondierenden 
Netzhautstellen beider Augen an ge- 
trennten Rindenstellen vertreten sind.

Das nebenstehende Schema nach 
Schafer yeranschaulicht die Beziehung 
der beiden Retinae und Sehspharen (vgl. 
Fig- 14).

Schon sehr bald fiihrte die genauere 
pathologisch-anatomische Untersuchung 
dazu, die Konvexitat des Occipitallappens 
von der Sehsphare mehr oder weniger 
auszunehmen. BereitsSeguinundNoth- 
nagel (1887) beschrankten die Sehsphare 
auf die Umgebung des Cuneus, bzw. auf 
den Cuneus und den Gyr. occipitalis primus.
den Cuneus, Gyr. lingualis und yermutungsweise noch die AuBenflache — an- 
dererseits Yialet u. Dejerine den oberen Teil des Cuneus und Teile des

Retinae und der Sehsphare jeder Hemisphare 
(nach Schafer).

Monako w rechnete dazu

') Vgl. Soury, Diet, de physiol. 2, 898, 1897. — a) Harris (Brain 1897, 
p. 307) widerspricht dieser Annahme; das maculare Rindenzentrum habe nur eine 
geschiitztere Blutversorgung.
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Gyr. occipitotemporalis. — Hingegen vertrat Hun wohl zuerst eine sehr enge 
Begrenzung, namlich auf die untere Halfte des Cuneus und den angrenzen
den Teil des Gyr. occipitotemporalis medialis, also auf die beiden Lippen der 
Fissura calcarina, dereń obere die oberen, dereń untere die unteren gleich- 
namigen Netzhautąuadranten versorge. Andererseits vermiBte Oppenheim 
bei Zerstórung des Gyr. fusiformis jede Beeintrachtigung des Sehens. Die 
eben angefiihrte Begrenzung der Sehsphare auf die beiden Lippen 
der Calcarina, einschlieBlich des Occipitalpoles (namlich des Gyr. 
descendens und eines Teils des Gyr. occip. tertius'), somit auf den 
Verbreitungsbezirk des Vicq d’Azyrschen Streifens, wurde von Henschen 
durch ein sehr ausgedehntes Materiał (160 Falle) gestiitzt und ist heute ais 
gesichert anzusehen (vgl. auch Niessl-Mayendorff, Flechsig, S. 191 
bis 195). Der genannte Autor bestatigte auch auf Grund partieller Gesichts- 
felddefekte die Zugehórigkeit der oberen Lippe zu den oberen, der unteren 
Lippe zu den unteren gleichnamigen NetzhautąuadrantenJ); zu demselben 
Resultate kam Shaw Bolton (vgl. auch A. Pick, Bruns, Oppenheim), 
welcher gleichfalls die beim Anophthalmus verkleinerte Sehsphare mit dem 
Verbreitungsbezirke des Gennari- oder Vicą d’Azyrschen Streifens iiberein- 
stimmend fand. Das Rindenfeld der wahrscheinlich doppelseitig versorgten 
Macula vermutet Henschen im vordersten Abschnitt dei’ Calcarina; dem- 
gegeniiber fand Christiansen in einem Falle das zen trale Sehen erhalten 
trotz beiderseitiger Zerstórung dieser Partie. Andererseits erhoben Forster 
u. Sachs, Laąueur u. Schmidt denselben klinischen Befund bei alleinigem 
Erhaltensein der Rinde im hinteren Teile des Calcarinafundus; Laąueur 
verlegt daher das Maculafeld in den hinteren Teil der Calcarina.

Von zahlreichen Autoren wurde Hemianopsie neben Wortblindheit und 
Verlust des Sprachgedachtnisses bei Herden im Gyr. angularis beobachtet 
(z. B. von Beevor u. Horsley) und daraufhin, im Anschlusse an Ferrier, 
das Sehzentrum in die genannte Windung yerlegt, speziell jenes fiir die 
Macula der Gegenseite, z. B. von Evens, Debove u. Achard, obwohl 
bereits Gallopain dem widersprach. Schon Wernicke, dann Flechsig 
haben auf die relativ oberflachliche Lagę der Sehstrahlung im Markę daselbst 
aufmerksam gemacht. Danach, wie angesichts zahlreicher Falle von relativ 
oberflachlicher Zerstórung des Gyr. angularis ohne Beeintrachtigung des 
Sehens, ist derselbe mit Sicherheit von der Sehsphare auszuschlieBen 
(vgl. das oben beziiglich der ganz analogen Verhaltnisse beim Affen Bemerkte).

Interessant ist das Vorkommen gesonderter, corticaler Farbensinn- 
stórungen bei erhaltenem Licht- und Formensinn (Forster, Holden, Noth
nagel, Naunyn u. a.). Bei einseitiger Lasion betrifft die Stórung die beiden 
mit der Lasionsseite gleichnamigen Netzhauthalften ais sogenannte Hemia- 
chromatopsie (erster Fali von Samuelson 1881, weitere von Treitel, 
Eperon, Liepmann, Oppenheim, Wilbrand — A. v. Hippel hat auf 
das haufige Vorkommen dieser Stórung bei Kapselhemiplegien aufmerksam

') Wernicke hatte sich (Arch. f. Physiol. 1880, Suppl., S. 184, und 1881, 
S. 171) fiir eine gleiche Projektion, wie sie H. Munk fiir den Alf en an- 
nimmt, ausgesprochen: Beziehung der lateralen Partie des Occipitallappens zum 
gleichseitigen Auge, der medialen zur kontralateralen Retina bzw. zu dereń 
gleichnamiger Halfte.
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gemacht1). In einem solchen Falle mit gleichzeitiger konzentrischer Gesichts- 
feldeinschrankung fand sich eine Cystę an der Vereinigungsstelle von Cuneus, 
Cr«/r. fusiformis und lingualis, also am unteren Teile des Occipitalpoles 
(Verrey). Henschen erklart gewiB mit Recht auch den Farbensinn an die 
Rinde der Calcarina gebunden, ebenso Wilbrand, weleher den Farbensinn 
in die oberflachlichste, den Licht- und Formensinn in die tieferen Schichten 
derselben Rindenpartie verlegt (Vialet contra).

Baumgarten, Zentralbl. f. med. Wiss. 1878, S. 369. — Bechterew, Neur. 
Zentralbl. 1894, S. 252 und 297. ■—- Christiansen, Nord. med. Arch. 1902, p. 1: 
Wiener med. BI. 1902. — Evens, Brain 16, 475, 1893. — Forster, Arch. f. Ophth. 
1890, S. 94. — Gallopain, Ann. med.-psychol. (6) II, 2, 177, 1879. — Henschen, 
Klin, und anat. Beitrage z. Fathol. d. Gehirns, Upsala 1890 bis 1894; Extrakt in 
Brain 16, 170, 1893. — Holden, Arch. f. Ophth. 1896. — Hun, Amer. Journ. of 
med. sc. 1887, p. 140. — Knies, Neur. Zentralbl. 1893, S. 570. — Kiistermann, 
Monatsschr. f. Psych, u. Neurol. 2, 335. — Laąueur, Neurol. Zentralbl. 1888, 
S. 337. — Laąueur u. M. B. Schmidt, Virchows Arch. 158, 466; ebenda N. F. 5, 
407, 1904. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 23, 609 und 24, 229, sowie Gehirn- 
pathologie, 2. Aufl., 1904. — Nothnagel, Kongr. f. inn. Med. 6 (1887). — Oppen- 
heim, Lehfb. d. Nervenkrankh. (3), 1902, S. 563. — Samuelson, Zentralbl. f. med. 
Wiss. 1881, S. 850. — Sóguin, Trans. Americ. Neurol. Assoc. 1877. — Shaw 
Bolton, Proc. Roy. Soc. 1900, p. 216. — Verrey, Arch. d’ophth. 1888, p. 289. — 
Wilbrand u. Sanger, Neurologie des Auges 3 (1), Wiesbaden 1904. (Zusammen- 
fassende Darstellung der verschiedenen Anschauungen iiber die Lokalisation des 
Sehens.)

Bezuglich Rindenblindheit: Bouyeret, Boli, della clin. 5, 168, 1888; Rev. 
gen. d’ophth. 1897. — Chauffard, Rev. de med., Paris 1888, p. 131 u. 339. — 
Dejerine u. Vialet, Compt. rend. soc.biol. 1893, p. 983. — R. Gaupp, Monatsschr. 
f. Psych, u. Neurol. 1899, S. 28. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 20 (3), und 
Ergebn. d. Physiol. 1 (2), 665, 1902. — Mooren, Neurol. Zentralbl. 1888, S. 218. — 
Oulemont, Gaz. med. Paris 1889, p. 607. — Probst, Monatsschr. f. Psychiat. 
1902, S. 5. — Sachs, Arb. a. d. psychiat. Klin. Breslau 1895, S. 53, und Der Hinter- 
hauptslappen, Leipzig 1892.

Bezuglich Hemianopsie: Bechterew, Arch. de psychiat. 1890 und 
Monatsschr. f. Psychiat. 10, 432, 1902. — Bernheimer, Klin. Monatsbl. f. Aug. 1900, 
S. 591, und Handb. d. Augenheilk. 1, 2. Aufl. — Dejerine, Sollier u. Ausher, 
Arch. de physiol. 1890, p. 177. — Gowers, Lehrb. d. Nervenkrankh., Bd. 2. — 
Peters, Arch. f. Augenh. 32 (1896). — Sharkey, Lancet 1897, p. 1399. — Soury, 
Diet, de physiol. par Richet 2, 898—952, 1892. — Stauffer, Hemianopsie und 
Hinterhauptslappenverletzung, Marburg 1890. — Vialet, Les centres cerćbr. de la 
vision., Paris 1893, und Arch. d’ophth. 13, 422, 1894. — Wilbrand, Hemianopsie, 
Berlin 1881.

3. II 6 r s p li a r e.
Fiir die Lokalisierung der Horsphare kommt zunachst der pathologische 

Hirnbefund bei Taubstummen in Betracht, weleher hauptsachlich auf mangel- 
hafte Ausbildung der Insel linkerseits lautet (daneben ev. Minderentwickelung 
des Gyr. frontalis inf., des Operculum und des Lob. temporalis — Wald- 
schmidt, Strohmayer, M. Probst).

Gleichfalls auf die Gegend der ersten Schlafenwindung und der Insel 
weisen die pathologischen Rindenlasionen hin, welche Taubheit zur Folgę

*) Bezuglich der Kombination von Hemiplegie und Hemianopsie iiberhaupt 
siehe Kahler, Prag. med. Wochenschr. 1887, Nr. 17, 18. 
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hatten (Naunyn, Laqueur, Ferrier), ebenso die sekundare Rindenatrophie 
nach Verlust des kontralateralen Ohres (Manouyrier, C. K. Mills). — Fiir 
eine rein gekreuzte Beziehung zwischen Ohr und Temporalregion ist 
Ferguson, fiir eine doppelseitige, wenn auch vorwiegend gekreuzte sind 
Wernicke u. Friedlander, Mills, Anton eingetreten. — Einen Fali, in 
dem die Entfernung des Schlafenlappens und der Insel rechterseits ohne 
Symptome blieb, hat Edinger mitgeteiłt.

Wahrend Dejerine u. Serieux aus klinischen Erfahrungen den SchluB 
auf Lokalisation der Horsphare im yorderen Teil der ersten Schafenwindung 
ziehen, Bechterew dazu nicht bloB die erste, sondern auch die zweite Schlaf en- 
windung und den hinteren Teil der Insel rechnet, ist Flechsig auf Grund 
der Markscheidenentwickelung zum Resultate gelangt, daB sich die Horsphare 
auf die temporale Querwindung der Insel und den angrenzenden insularen 
Abhang der ersten Schlafenwindung (dazu ev. die obere Halfte der hinteren 
Inselwindung) beschrankt. Die freie Konvexitat der ersten Schlafenwindung, 
welche das sensorische Sprachzentrum und das sensorische Ton- oder Musik- 
zentrum umfaBt, gehórt nach Flechsig nicht zur primaren Horsphare (vgl. 
unten).

Alt, Wien. klin. Wochenschr. 1898, S. 229 und Wien. klin. Rundsch. 1900, 
S. 225. — Bechterew, Arch. f. Physiol. 1899, Suppl., 8. 401. — Dejerine, Anat, 
des cent. nerv., Paris 1899. — Donaldson (Gehirn der taubstummen und blinden 
Laura Bridgeman), Amer. Journ. of Psychol. 4, 248, 1891. — Edinger, Arch. 
f. klin. Med. 1902, Festband. — Ferguson, Journ. of anat. and physiol. 25 (1890). — 
Ferrier, Cerebral Loc. 1890, p. 80. — Laąueur, Neur. Zentralbl. 1888, 8. 337. — 
Larionow, Pfliigers Arch. 76, 608, 1899 und Uber die corticalen Hórzentren, 
D. J., St. Petersburg 1898. — Manouyrier, Buli. soc. psychol., Paris 1890, t. V. — 
C. K. Mills, Brain 14, 465, 1891. — Naunyn, Verh. d. Kongr. f. inn. Med. 1887. — 
Probst, Arch. f. Psychiat. 1901, S. 584. — Strohmayer, Monatsschr. f. Psychiat. 
1902, S. 172. — Waldschmidt, Allg. Zeitschr. f. Psychiat. 43, 373, 1887.

4. Riech- und Sehmecksphare.
Ais Riechsphare beim Menschen wurden der Gyr. uncinatus und hippo

campi erkannt auf Grund von Fallen von Anosmie, die zum Teil bloG die 
gleiche Seite betraf (Griffith, Jackson, Pitt, Oppenheim, Siebert, 
Ferrier, O no di). Ais pathologische Reizerscheinungen derselben Gegend 
wurden sogenannte subjektiye Geruchsempfindungen beschrieben (H. Jackson 
u. Beevor).

Beziiglich der Lokalisation der Sehmecksphare gestatten die Falle von 
cerebraler Ageusis bisher keinen sicheren SchluB. Ubrigens ist schon an- 
gesichts der Verteilung der Geschmackserregung auf yerschiedene periphere 
Bahnen (Trigeminus, Neryus intermed. Wrisbergii, Glossopharyngeus, Vagus) 
kaum ein eindeutiges Resultat zu erwarten (Zwaardemaker). Von ein
zelnen Autoren, z. B. Deboye u. Achard, wird der yordere Pol des Temporal- 
lappens'), von den meisten jedoch der Gyr. hippocampi bzw. das Ammonshorn 
und speziell der hintere Abschnitt des Gyr. fornicatus ais Schmeckzentrum 
yermutet (nach Flechsig Subiculum cornu Ammonis — Feld 4b — und

’) An der Basis des Temporallappens yersuchte Paget die Hunger- und Durst- 
gefuhle zu lokalisieren.
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hinterer Abschnitt des Gyr. fornicatus — Feld 6 — vgl. unten), von 
Bechterew schlieBlich das Operculum der Zentralwindungen. Allerdings 
sind Falle von isolierter Zerstórung des Ammonshornes 2) bisher nicht bekannt 
(Zwaardemaker), auch die Lasionen zwischen Ammonshorn und Gyr. 
fornicatus, bei denen Ageusis beobachtet wurde, sind relativ ausgedehnt. 
Einen Fali von bilateraler Zerstórung des Gyr. hippocampi ohne Geschmacks- 
stórung beschrieb Bechterew.

Bechterew, Russ. Arch. f. Psychiat. 1899, Nr. 7, u. Arch. f. Physiol. 1900, 
Suppl., S. 145. — Perrier, Cerebral Loc. 1890, p. 126. — Griffith, Brit. med. 
Journ. 1887, p. 1161. — H. Jackson u. Beevor, Brain 12, 340, 1889. — G. Koster, 
Miinch. med. Wochenschr. 1904, S. 333 u. 393. — Onodi (fiir partielle Kreuzung 
der Riechleitung), Arch. f. Lar. 14 (1), 1903. — Zwaardemaker, Ergebn. d- 
Physiol. 2 (2), 705, 1903.

II. Teil. Lokalisationsdaten aus Defekten hoherer psychiseher 
Funktionen.

Schon das erste sichere Lokalisationsdatum, welches die menschliche 
Pathologie beigebracht hat, betraf eine der hóheren psychischen Funktionen, 
das Sprechverinógen oder die Sprachartikulation, dereń Stórung — ais Aphasie, 
speziell ais motorische Aphasie bezeichnet — die einzelnen Elemente der Sprech- 
bewegung isoliert betreSen kann. Weitere Beobachtungen iiber pathologische 
Ausfallserscheinungen am Menschen fiihrten zu der Erkenntnis, daB auch der 
Bewegungsausdruck anderer komplizierter psychiseher Leistungen, wie das 
artikulierte Lesen, das Schreiben, die musikalische Betatigung in Gesang oder 
im Spiel verschiedener Instrumęnte, — in einer an sich noch wenig geklarten 
Art und Weise — an gewisse Rindenpartien gekniipft, somit „lokalisiert“ 
erscheint, und zwai' lokalisiert nach einzelnen Komponentem Auch das 
Gedachtnis fiir diese einzelnen Bewegungsformen oder Handlungen scheint 
eine gesonderte anatomische Grundlage zu besitzen (mnestische motorische 
Zentren). In Analogie zu diesen „hóheren motorischen Zentren11 wurden 
„hohere sensorische Rindenfelder11 bestimmt, welche das Erkennen und Ver- 
stehen (gnostische Zentren), sowie das Gedachtnis (mnestische sensorische 
Zentren) fiir gewisse Sinneseindriicke vermitteln 2). So fiir die einzelnen Sprach- 
laute, Silben und Worte, fiir die Elemente der Musik, fiir optische Eindriicke, 
fiir die yerschiedenen Buchstaben-, Zahlen- und Notęnbilder. Stórungen des 
Verstandnisses fiir gewisse Sinneseindriicke werden, allgemein gesprochen, 
ais sensorische Seelenlahmungen, speziell ais Seelenblindheit, Seelentaubheit usw. 
bezeichnet. Jede dieser Gruppen weist zahlreiche Spezialformen auf, von 
denen hier nur die Seelenblindheit fiir Buchstaben, ev. fiir ganz bestimmte 
Buchstaben, Zahlen, Noten (optische Alexie), die Seelentaubheit fiir Worte 
(sensorische Aphasie) oder fiir Tóne (sensorische Amusie) genannt seien. * 

*) Doch sei erinnert an das hauflge Vorkommen von Sklerose des Ammons- 
hornes und des Gyr. hippocampi bei Epileptikern (Sommer, 1880, Bratz, 1889, 
Meynert, Bechterew, 1899), sowie bei Paralytikern (Herman, 1899). — 2) Aller
dings erschópft der Wortsinn von yrwaię und y.vrjan; nicht vóllig den beabsiehtigten 
Begriffsinhalt. — Die damit getroffene Unterscheidung entspricht einigermafien der 
Trennung von BewuBtseinstatigkeit und BewuBtseinsinhalt nach Wernicke.
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Auch die Stórungen des Gedachtnisses oder die Amnesien, zumal die optischen 
und die akustischen Amnesien, sind sehr reich an klinischen Spezialformen. 
Die anatomischen Bestimmungen der Lokalisation sind allerdings beziiglich 
vieler Punkte noch sehr im Riickstande gegeniiber der klinischen Symptomen- 
analyse.

Den ersten Schritt zu der oben angedeuteten Unterscheidung einfacher 
und hóherer sensorischer wie motorischer Rindenzentren hat Einer (1881) 
getan, indem er jeder Sinnesfunktion ein absolutes und ein relatives Rinden- 
feld zuschrieb. Dann ist vor allem Nothnagel (1887) fiir eine Sonderung 
von Rindenstellen eingetreten, dereń Lasion einfache motorischę oder sen
sorische Lahmung macht, und solcher, ais dereń Erkrankung sogenannte 
Seelenlahmung zu beobachten ist — Wahrnehmungsfelder und Erinnerungs- 
felder.

Der Gedanke einer Unterscheidung von Zentren verschiedenen Ranges 
wurde speziell gestiitzt und vertieft durch die klassischen Untersuchungen 
von KuBmaul, Wernicke und Lichtheim iiber Sprachstórungen. Durch 
die Entdeckung der tektonischen Dualitat der Hirnrinde, durch die Assoziations- 
zentrentheorie Flechsigs (1894) ist nunmehr fiir die Lokalisation der hóheren 
psychischen Funktionen eine wesentlich exaktere anatomische Grundlage 
gewonnen. Flechsig (1904, S. 222 f., 229 f.) hat sich auch, auf Grund 
klinischer Beobachtungen, speziell fiir eine gesonderte Vertretung der asso- 
ziierten Gedachtnisbilder auBerhalb der primaren Sinneszentren ausgesprochen, 
ebenso Q u ensei beziiglich der Aphasie und Alexie.

Allerdings sei nachdriicklich heryorgehoben, daB von anderen Forschern 
die Vorstellung yertreten wird, daB die Defekte der hóheren psychischen 
Funktionen nicht auf eine Lasion besonderer hóherer Zentren zu beziehen 
sind, sondern auf eine solche von Verbindungsleitungen oder Assoziations- 
systemen zwischen den verschiedenen Sinnesspharen (nach Niessl-Mayen- 
dorff auf Lasion bestimmter Anteile von Projektionssystemen — speziell 
fiir Alexie). Freilich sind unsere Kenntnisse iiber die Assoziationssysteme 
noch recht diirftige zu nennen (vgl. unten). — Wenn ich der folgenden Dar- 
stellung wesentlich die Theorie hóherer Zentren zu Grunde lege — ohne 
damit die Bedeutung der Binnenleitungen zu verkennen —, so geschieht dies 
nicht darum, weil ich jene fiir bereits zweifellos begriindet erachte, sondern 
in erster Linie aus Griinden didaktisch-schematischer Darstellung, der gegen- 
iiber jedem, nicht zum wenigsten mir selbst, eine weitgehende Skepsis offen 
bleiben móge. Die gelegentliche Bestimmtheit im Ausdruck darf daher den 
Leser nicht tauschen.

Aus den oben angedeuteten Hauptformen von Ausfallserscheinungen auf 
motorischem wie auf sensorischem Gebiete ist, unter der angegebenen Reserve, 
etwa folgendes schematische Gesamtbild abzuleiten, welches allerdings noch 
viele hypothetische Ziige aufweist. Fiir beide Gebiete lassen sich mindestens 
dreierlei gesonderte Rindensubstrate oder Zentren annehmen, welche 
beziiglich der Sinnesfunktionen dem Empfinden, dem Erkennen und Verstehen, 
endlich dem Gedachtnisse fiir die einzelnen Sinneseindriicke dienen. Beziig- 
lich der motorischen AuBerung entsprechen die Zentren dem Bewegungs- 
antrieb fiir gewisse Muskeln, den einzelnen komplizierten Bewegungsformen 
oder Handlungen (dem sogenannten Bewegungsbild), dem Gedachtnis fiir die 
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einzelnen Handlungen oder Bewegungsbilder1). Die drei Stufen lassen 
sich bezeichnen ais primare, sekundare, tertiare sensorische 
oder motorische Zentren; die erste Stufe bilden die sensorischen oder 
motorischen Rindenfelder, Sinnes- oder Bewegungsspharen, von denen 
die einen zufiihrende Stabkranzbahnen aus den peripheren Sinnesorganen 
empfangen, die anderen absteigende Stabkranzleitungen nach peripheren 
Erfolgsorganen entsenden. — In zweiter Linie stehen die Zentren fiir Sinnes- 
bilder und die Zentren fiir Bewegungsbilder, die gnostischen oder Per- 
zeptionszentren und die Aktionszentren. Einem primaren moto
rischen oder sensorischen Zentrum gehort eine ganze Anzahl sekundarer 
Zentren zu. So sind z. B. der Horsphare ais sekundare akustische Zentren 
angeschlossen das selbst wieder gegliederte sensorische Sprachzentrum, das 
sensorische Musikzentrum; der Sehsphare reihen sich an ais sekundare optische 
Zentren die sensorischen Statten fiir verstandnisvolles Lesen von Buchstaben, 
Zahlen und Noten. Das Armzentrum wird beherrscht vom Schreibzentrum, 
vom Zentrum fiir gewisse musikalische Bewegungsformen u. dgl.

Die dritte Stufe bilden die mnestischen, sensorischen oder 
motorischen Zentren, die Statten des Gedachtnisses fiir Sinnesbilder oder 
fiir Bewegungsbilder. Ihre Sonderung von den sekundaren, also den gno
stischen Zentren und den Aktionszentren mag allerdings etwas gekiinstelt 
erscheinen, doch ist eine solche Vorstellung ais die einfachste schematische 
Form zu bezeichnen, welche den klinischen Erfahrungen iiber isolierte und 
partielle Gedachtnisschadigung (Amnesie) entspricht.

Die Zustande, welche durch die Lasion jener einzelnen Zentren hervor- 
gebracht werden, bezeichnet man ais sensorische oder motorische Rinden- 
lahmung, ais sensorische oder motorische Seelen- oder Verstandnislahmung 
(Agnosie bzw. Apraxie nach Liepmann), ais sensorische oder motorische 
Gedachtnislahmung oder Amnesie. Die verschiedenen Formen von akustischer 
optischer, motorischer Seelenlahmung oder von Seelentaubheit, Seelenblind- 
heit, Seelenbewegungslosigkeit werden im folgenden gesondert besprochen 
werden — so die Worttaubheit, die Musiktaubheit, die Schriftblindheit, die 
Sprechlahmung, die Schreiblahmung.

Die sekundaren und tertiaren Zentren entbehren allem Anscheine nach 
einer direkten Verbindung mit der Peripherie, also mit den sensorischen Auf- 
nahmeapparaten und den motorischen Erfolgsorganen2). Sie erhalten eine

*) Schon die beigesetzten Synonyma weisen darauf hin, daB fiir die hoheren 
Zentren das Wort „motorisch" in einem anderen Sinne gebraucht ist wie fiir die 
primaren Bindenzentren oder gar fiir die subcorticalen oder spinalen Zentren oder 
endlich fiir den peripheren Nerw, sogenannte Bewegungsyorstellungen (vgl. dies- 
beziiglich das oben iiber das sogenannte MuskelbewuBtsein Bemerkte) sind hier die 
Grundlage fiir die eigentlich motorische Aktion, d. h. fiir das Weitergeben der 
Erregung in peripherer Bichtung. Die Erkenntnis der Bedeutung, welche der Lage- 
und Bewegungsempfindung oder Vorstellung fiir die willkiirliche Bewegung zu- 
kommt, hat Ch. Bastian begriindet, Hitzig, Wernicke, Schafer u. a. naher 
ausgefiihrt. — 2) Die Stabkranzlosigkeit gewisser Bindenfelder wurde, wie yoraus- 
greifend bemerkt sei, von Flechsig erkannt, weleher damit die Lehre von der 
tektonischen Dualitat der Hirnrinde begriindete; der Nachweis, daB unter den 
sekundaren Zentren speziell die Brocasche Stelle, das Wernickesche Sprach
zentrum und das Schreibzentrum eines Stabkranzes entbehren, gehort erst der 
jiingsten Zeit an (Flechsig, 1904).
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Schema I1).

Sensorisch Motorisch

Bezeichnung Bezeichnung
Bezeichnung der der Bezeichnung

der Nervenzentren Ausfalls- Ausfalls- der Nervenzentren
erseheinungen erseheinungen

Tertiares Sensorische Motorische Tertiares
oder mnestisches E Amnesie Amnesie ę oder mnestisches

sensorisches oder oder motorisches Zentrum
Zentrum Gedachtnis- Gedachtnis- (Gedachtnisbildzentrum)

(Gedachtnisbild- lahmung lahmung
zentrum)

Binnenfasern Binnenfasern

Sekundares ( Agnosie Apraxie c Sekundares
oder gnostisches oder Seelen- oder Seelen- motorisches oder

sensorisches oder lahmung Aktionszentrum
Zentrum Verstandnis- (Bewegungsbildzentrum)

(Sinnesbildzentrum) lahmung

Binnenfasern Binnenfasern

Primares Sinnes- Intentions- G Primares
sensorisches ; > lahmung lahmung motorisches Zentrum

Zentrum oder sensor. oder motor. (Bewegungssphare)
(Sinnessphare) Rinden- Rinden-

Sensorischer
lahmung lahmung Motorischer Stabkranz

Stabkranz A
Subcort. Ganglien • Ganglionare Ganglionare Subcort. Ganglien

sensorische motorische
Lahmung Lahmung

Sens. Endkern ® ® Nucleare Nucleare ' A Bulbo-spinaler
sensorische motorische motorischer Kern
Lahmung Lahmung

Periph. Neuron Periph. Neuron

Aufnahmeorgan Erfolgsorgan
(ev. Sinnesepithel) 1 i 1i

l) Die schematische Verbindung des primaren und des tertiaren Zentrums 
durch Vermittelung des sekundaren móge nicht den Anschein erwecken, daB da- 
neben eine direkte Verbindung zwischen dem primaren und dem tertiaren Zentrum 
ausgeschlossen sei.
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solche nur auf indirektem Wege durch Vermittelung der primaren Zentren, 
dereń aufsteigende und absteigende Leitungen den „Stabkranz“ (im Sinne 
Flechsigs) bilden. Abgesehen von jener Verbindung mit den entsprechenden 
primaren Zentren erweisen sich die sekundaren in verschiedener Weise mitein- 
ander, sowie mit tertiaren Zentren verkniipft und zwar durch sog. Asso- 
ziations- oder Binnenfasern oder transcorticale Bahnen im Sinne Wernickes. 
Auch die tertiaren Zentren hangen wieder untereinander zusammen und sind 
auch wohl direkt mit primaren Zentren verbunden. Schon hier sei voraus- 
greifend betont, daB die bisher festgestellten sekundaren oder gnostischen 
Zentren und die Aktionszentren (Wernickes Sprachzentrum, sensorisches- 
musikalisches Zentrum, Lesezentrum, Brocasches Sprachzentrum, Exner- 
Charcots Schreibzentrum) nach Flechsigs tektonischer Einteilung den 
Randzonen zugehbren, die bekannten tertiaren Zentren (mnestisches- 
optisches und mnestisches-akustisches Zentrum Henschens) den Zentral- 
gebieten')■ Den hóchsten psychischen Leistungen, der Bildung von Begriffen, 
dem Denken und Wollen, lassen sich bestimmte Rindenstatten nicht zuschreiben. 
— Das Gesagte sei in dem umstehenden Diagramm (Schema I) zusammengefaBt, 
dessen rein schematischer Charakter natiirlich nicht verkannt werden darf.

Ch. Bastian, Brit. med. Journ. 1 (1869); The Brain as an organ of mind. 
1880; Brain 10, 1, 1887; 15, 1, 1892. — Exner, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 84, 185, 
1881; Iiber die Lokal, d. F. in der GroBhirnrinde des Menschen. Wien 1881. — 
Flechsig (s. unten). — C. v. Monakow, Ergebn. d. Physiol. I, 2, 534—665, 
1902. — Niessl-Mayendorff, Verh. d. 21. Kongr. f. inn. Med. 1904, S. 510 u. 
Arch. f. Psychiat. 1905. — Nothnagel, Verh. d. Kongr. f. inn. Med. 1887. — 
Quensel, Neur. Zentralbl., 1903, Nr. 23. — Schafer, Text-Book 2, 729 (zugleich 
eingehende Literaturubersicht). —Wernicke, Arb. a. d. psych. Klinik in Breslau, 
Heft 2, S. 33, 1895.

1. Analyse und Lokalisation der Spracłifunktion.
Nach der grundlegenden Entdeckung B r o c a s bedingt Zerstórung des 

FuBes der dritten Stirnwindung linkerseits, bzw. der zwischen dem Bamus 
ascend. fissurae Sylwii und dem Sulc. praecentralis inf. gelegenen Rindenpartie, 
denVerlust der Fahigkeit, Sprechbewegungen durch Vermittelung des fiinften, 
siebenten und neunten bis zwólften Hirnnerven mit den Muskeln des Mundes, 
der Zunge und des Kehlkopfes auszufiihren: sog. corticale motorische 
Aphasie. Die genannten Muskeln sind jedoch in reinen Fallen, in denen 

l) Eine wesentlich andere Anordnungsweise hat H. Munk aus seinen Lasions- 
versuclien an Hunden und Affen abgeleitet. Er betrachtet die gesamte Hirnrinde 
ais aufgeteilt in primare oder niedere Sinnesspharen (Sinneszentrentheorie). Etwa 
in die Mitte jedes einzelnen Rindenf eldes, speziell in die Mitte der Sehsphare 
und Horsphare, verlegt er ein Sinneszentrum hóherer Ordnung, welches etwa 
dem gnostischen und dem mnestischen Zentrum im obigen Sinne entspricht. Das- 
selbe fallt jedoch in der Flachenausdehnung mit einem bestimmten Teile der Sinnes- 
sphare zusammen, z. B. das hóhere Sehzentrum mit dem Rindenfelde der Macula, 
das hóhere Hórzentrum mit dem Rindenfelde fiir gewisse Tonlagen. Allerdings 
nimmt Munk an, dali die niederen oder primaren und die hóheren sekundaren 
und tertiaren Sinnesleistungen gesonderten Rindenelementen zukommen, die ersteren 
den sog. Wahrnehmungselementen, die letzteren den sog. Vorstellungs- oder Ge- 
dachtniselementen (z. B. G. M. 6, 92; Sitzungsber. d. Beri. Akad. 1892, S. 759). 
Die Zerstórung jener hóheren Sinneszentren bedingt die von Munk ais Seelen
blindheit, Seelentaubheit, Seelenbewegungslosigkeit bezeichneten Zustande (vgl. oben).
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meist einige stereotype Worttriimmer erhalten bleiben, nicht vollstandig ge- 
lahmt, vielmehr zu allen anderen Funktionen geeignet. So zum Atmen, zur 
Nahrungsaufnahme, zum Schlucken und Kauen, zur Mimik1), selbst zum 
Singen oder Pfeifen. Es ist also bloB das Spontansprechen und Nach- 
sprechen aufgehoben, hingegen bewahrt der Betroffene das Verstandnis wie 
das Gedachtnis fiir das gesprochene Wort. Es besteht also eine besondere 
Form von sog. Seelenlahmung oder Apraxie der Sprachwerkzeuge2). In 
leichten Fallen findet sich nur Silbenstolpern oder Paraphasie, Vorbeisprechen 
am gesuchten Wort.

l) Auch gesonderter Verlust der mimischen Ausdrucksbewegungen wurde be
obachtet und ais Amimie bezeichnet. — 2) Allerdings sind selbst mit reiner moto
rischer Aphasie weitgehende Storungen der allgemeinen sprachlichen Leistungs- 
fahigkeit, auch der zusammenhangenden Auffassung der Laut- und Schriftsprache 
verkniipft (Dejerine). 'Wernicke betont bereits, dafi erst das Zusammenwirken 
der sensorischen und motorischen Vorstellung die Einheit des sog. Wortbegriffes 
bildet. Nach Bonhoffer, ebenso Quensel werden bei partieller oder in Eiick- 
bildung begriffener motorischer Aphasie die Objektnamen relativ leicht gefunden, 
Satze hingegen ganz mangelhaft und ungrammatikalisch konstruiert. ■— 8) Centre 
de la mómoire des mouvements de la parole nach Arnaud, weleher es zugleich 
ais eigentlich „kinasthetisch" dem „motorischen" Brocazentrum gegeniiberstellt. 
Freund vermutet ais Grundlage der geschilderten Storung geradezu eine teil- 
weise Verletzung des Brocazentrums. — 4) Wernicke bezeichnet die Insel ais ein 
Feld, in welchem Assoziationsfaśern aus allen an der Wortbildung beteiligten 
Bindenstellen zusammenstrahlen.

Die Brocasche Stelle dient demnach ausschliefilich einer ganz bestimmten 
Innervationsform, der Sprachartikulation oder Lautsprache. Dieses Rinden
feld wird daher ais motorisches Sprachzentrum oder ais Wort- 
bewegungsbildzentrum bezeichnet (centre moteur de 1’articulation des 
mots nach Charcot). Seine genauere anatomische Begrenzung ist noch zweifel- 
haft, meist wird es auf das letzte oder obere Drittel der dritten Stirnwindung 
beschrankt (Feld 18b nach Flechsig; Naunyn 1887, rechnet noch das mitt- 
lere Drittel, Feld 27, dazu).

Die reichen klinischen Erfahrungen iiber motorische Aphasie haben uns 
noch eine weitere, von Wernicke ais transcorticale motorische Apha
sie bezeichnete Form kennen gelehrt. Bei dieser ist nur das Spontan
sprechen aufgehoben, das Nachsprechen und das Sprachverstandnis bleiben 
erhalten. Es handelt sich somit wohl hauptsachlich um Lasion eines 
mnestischen motorischen Zentrums, der Statte des Gedachtnisses fiir die 
Wortbewegungsbilder, also im wesentlichen um eine amnestische moto
rische Aphasie, welche eine besondere Form von motorischer Gedachtnis
lahmung darstellt (Heilbronner). Die Lagę der betreffenden Rindenstelle 3) 
ist allerdings noch nicht sicher festgestellt, sie ist wohl in der Umgebung des 
Brocaschen Sprachzentrums zu vermuten. Es ware móglich, daB hierfiir das 
Binnenfeld oder Assoziationszentrum der Insel (Feld 32 nach Flechsig) in 
Betracht kommt, welches zwischen dem motorischen und dem sensorischen 
Sprachzentrum (zwischen Feld 18 b und 14) gelegen ist4).

Von der corticalen motorischen Aphasie hat Wernicke die subcorti- 
cale motorische Aphasie (die periphere Leitungssprachtaubheit nach 
Lichtheim, surdite verbale brute nach Arnaud) dadurch unterschieden, 
daB in letzterem Falle zwar gleichfalls das Spontansprechen und das Nach- 
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sprechen bei intaktem Sprachverstandnis aufgehoben ist, jedoch das Schreiben 
erhalten bleibt. Auch vermógen die betreffenden Patienten im Gregensatz zu 
den cortical Aphasischen die Silbenzahl des beabsichtigten Wortes anzugeben 
(Lichtheim). Es handelt sich hier nach Wernicke nicht um eine Lasion 
des motorischen Sprachzentrums selbst, sondern um eine Unterbrechung der 
Sprachbahn. Nach der von Wernicke begriindeten Annahme ware dies 
eine von der Brocaschen Windung absteigende Leitung; nach dem Flech- 
sigschen Befunde, demzufolge jenes Zentrum uberhaupt eines Stabkranzes 
entbehrt, ist hingegen anzunehmen, daB die Verbindungsfasern zwischen 
dem motorischen Sprachzentrum und den corticalen Zentren fiir Mund, 
Zunge und Kehlkopf unterbrochen sind, wie dies bereits Frankel, On uff, 
Pitres, Ladame vermuteten, oder daB die von dort erst gesondert 
absteigende Sprachbahn1) yerletzt wurde. — Besonders interessant ist der 
Umstand, daB beziiglich der Sprechbewegungen, ebenso beziiglich des Er- 
kennens, Verstehens und Erinnerns der Sprachlaute die beiden Hemispharen 
nicht gleichwertig erscheinen. Normalerweise kommen die genannten Lei
stungen fast ausschlieBlich der linken Hemisphare zu. Allerdings besitzen die 
entsprechenden Rindenpartien der rechten Seite auch einen gewissen EinfluB 
auf den Ausdruck der Sprache. (Gowers, Luys und Mabille, Kattwinkel, 
Polenoff, Struppler, Oppenheim* 2). Ja, das Brocasche Rindenfeld der 
rechten Hemisphare vermag seine Tatigkeit nach Beeintrachtigung oder Zer
stórung des linksseitigen Zentrums zu Bteigern und auszubilden, somit eine 
nicht unbetrachtliche Ersatzleistung aufzubringen, besonders bei Kindern 
(Treitel). Uber einen solchen Fali berichtete bereits Bouillaud, ebenso 
Kiernan. Bei Linkshandern scheinen in der Regel auch die Hemispharen 
ihre Spezialfunktionen vertauscht zu haben. So fand sich hier motorische, 
ebenso sensorische Aphasie durch einen rechtsseitigen Herd bedingt. (Bastian 
und Dickinson, Touche3). — E. Weber betrachtet das Sprechvermógen 
ais ursprunglich symmetrisch yertreten, die asymmetrische Lokalisation ais 
erworben durch das Schreiben mit der rechten Hand (nicht einfach ais Folgę 
von Rechtshandigkeit). Fiir diese Annahme laBt sich der rasche Ausgleich 
von Aphasien im Kindesalter anfiihren, ebenso Falle von erwachsenen Rechts- 
handigen, welche nachtraglich infolge von Verletzung oder Lahmung der 

•) Naheres siehe unter Leitungsbahnen. Lasionen der Sprachbahn unterhalb 
des Hirnschenkels bedingen meist. nur eine teilweise Unterbrechung der hier bereits 
aufgefaserten Leitung. Die konsekutive Stórung in der Koordination der Sprech- 
bewegung wird ais Anarthrie bezeichnet. Dabei ist die Aussprache gestórt, die 
Worte werden durch Auslassen oder Fehlaussprache einzelner Laute verstummelt, 
auch sind gewóhnlich die anderen Funktionen der beim Sprechen verwendeten 
Muskeln mit beeintrachtigt. — 2) Luys und Mabille, Rev. d’liypnol., Paris 1890, 
p. 134; vgl. auch H.-Straufi, Uber die funktionelle Verschiedenheit der rechten und 
der linken Hemisphare, D. J., Berlin 1892. — 3) Bouillaud, Compt. rend. 85, 308, 
368, 1877; J. G. Kiernan, Med. Detroit. Jan. 1896; Touche, Compt. rend. soc. 
biol. 1899, p. 491. Allerdings kann mitunter auch bei Rechtshandern Aphasie nach 
Zerstórung der Brocaschen Stelle linkęrseits fehlen oder rasch voriibergehen 
(Schreiber, Mingazzini, Collins, Bramwell, Oppenheim). — Andererseits 
kommen auch unter den Rechtshandern vereinzelte Falle von Hemiplegie der 
linken Kórperhalfte mit motorischer Aphasie, also von Lokalisation der motorischen 
Sprachfunktion in der rechten Hemisphare vor (u. a. Olliver, J. B. f. Kinder- 
heilk. 2; Bramwell, Lancet 1899).

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 8
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rechten Hand zum Linksschreiben genótigt waren, und bei denen schlieBlich 
eine rechtsseitige Hirnlasion zur Aphasie fuhrte (Oppenheim, Nonne1).

Im Gegensatz zu den Fallen von motorischer Aphasie wurde schon friih- 
zeitig ein pathologischer Zustand beobachtet, in welchem nicht das Sprechyer- 
mógen, sondern das Verstandnis fiir Sprachlaute und damit das Nachsprechen 
aufgehoben ist. Dieser ais Worttaubheit (Ku Brna ul) oder sensorisch- 
akustische oder corticale sensorische Aphasie (Wernicke), ais Kern- 
sprachtaubheit (Lichtheim) oder surdite uerbale centrale (Arnaud) bezeich
nete Zustand wurde zuerst von Bastian (1869) klinisch beschrieben und ais 
Herderkrankung eines akustischen Zentrums gedeutet. Es handelt sich also 
um eine besondere Form von Seelentaubheit, von Lahmung des Hóryerstand- 
nisses. Die Affektion kann vóllig rein ohne Stórung des Wortgedachtnisses 
bestehen, hingegen ist oft damit verbunden Paraphasie, Vorbeisprechen am 
gesuchten Wort, und Wortverstummelung, sog. Jargonparaphasie (Quensel2). 
Wernicke hat die mit Paraphasie kombinierte Worttaubheit ais corticale 
sensorische Aphasie, die reine Worttaubheit ohne Paraphasie ais subcorti- 
cale sensorische Aphasie3) unterschieden. — Es gelang zuerstWernicke 
(1874) das bezugliche Rindenfeld exakt zu lokalisieren, und zwar etwa in 
die hintere Halfte der ersten Schlafenwindung, d. h. ihrer freiliegenden Kon- 
vexitat (Feld 14 bis 14b nach Flechsig, ev. kommt noch der angrenzende 
Teil der zweiten Schlafenwindung in Betracht4). Jenes Feld stellt also das 
sensorische oder akustische Sprachzentrum nach Wernicke oder 
das Wortklangbildzentrum dar. Die anzunehmende Verbindung zwischen 
dem sensorischen und dem motorischen Sprachzentrum yerlauft nach Wer
nicke langs der Insel — etwa untei’ Einschaltung yon dereń Rinde, speziell 
Feld 32 (?) — yon hinten nach vorn; eine Unterbrechung derselben bedingt 
(nach Wernicke, Monakow contra) sog. Leitungs- oder Verbindungs- 
aphasie, bei welcher Spontan- wie Nachsprechen paraphasisch sind und das

’) E. Weber, Zentralbl. f. Pliysiol. 1904, 8. 341, ferner Ursachen und Folgen 
der Rechtshandigkeit. Halle 1905; Oppenheim, Arch. f. Psychiat. 1890, S. 139; 
Nonne, Verh. d. Arzteyereins Hamburg 1894. — s) Mit dgr Worttaubheit ist 
allerdings oft entweder von vornherein oder sekundar Unfahigkeit zu lesen (Alexie) 
yerkniipft, doch laufen beide Stórungen einander nicht immer parallel. Zudem 
sind reine Falle von sensorischer Aphasie ohne Alexie, ebenso yon Alexie ohne 
Worttaubheit beobachtet. (Uber Alexie s. spater.) Bei Verlust der Klangbilder 
kónnen die Worte bzw. Wortbewegungsbilder durch Sehreibbewegungen oder Wort- 
sehriftbilder geauBert werden, ja selbst das Auffinden der Worte kann auf diesein 
Wege geschehen. (Sommer beziiglich des Falles Grasheys.) — 3) Nach Wer
nicke handelt es sich dabei um eine Unterbrechung der Verbindung zwischen 
dem sensorischen Sprachzentrum und der Horsphare. Auch bei der subcorticalen 
sensorischen Aphasie flndet sich die Lasion immer cortical, und zwar im hinteren 
Abschnitt der ersten Schlafenwindung (Dejerine, Veraguth). Doch ist dabei 
sehr wohl die Móglichkeit gegeben, daB bloB die Assoziations- odei' Verbindungs- 
fasern zwischen der Horsphare und dem Wernickeschen Sprachzentrum unter- 
brochen sind (Sahli). Fiir diese Vorstellung spricht der Befund Flechsigs, daB 
das sensorische Sprachzentrum im Gegensatze zur Horsphare einer direkten Ver- 
bindung mit der Peripherie, eines Stabkranzes, entbehrt. — 4) Monakow yerlegt 
das Zentrum yornehmlich an das hintere Ende der ersten Schlafenwindung. Ham
mond fand bei lokaler Lasion des hinteren Teiles der ersten Schlafenwindung 
Verlust des Vermógens, Dinge und Personen zu benennen (Anomie), ohne Hór- 
stórung und bei sonst erhaltenem Spontansprechen wie Kopieren.
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Nachsprechen nur mehr auf Umwegen (iiber das Begriffszentrum C in 
Schema III) móglich ist.

Endlich wurde auch die akustische Wortvergessenheit oder 
Amnesie fiir Wortklangbilder, also eine spezielle Form von akustischer 
Gedachtnislahmung, wenigstens in einer Anzahl von Fallen, ais Herdsymptom 
erkannt (Pitres, Trenel, Eisenlohr, Oppenheim). Bei der amnestischen, 
sensorischen Aphasie vermag der Erkrankte das yerlangte Wort nicht heryor- 
zubringen, obwohl er es aussprechen kann, wenn es ihm gelegentlich einfallt 
und das Wort erkennt und versteht, wenn er es hbrtl). Der Defekt ist 
meistens kein absoluter, yorwiegend fehlen dabei Hauptworte, besonders solche, 
welche Konkreta, z. B. vorgefiihrte Gegenstande bezeichnen. Ais Ausdruck 
der Wortvergessenkeit erscheint die echte Paraphasie, d. h. die Verwechslung 
in sich richtig gebildeter Worte oder die Umschreibung fehlender Worte 
(Quensel). In einem reinen Falle yon Amnesia rerbalis2) fand Henschen 
den yorderen unteren Teil des Gyrus angularis durch einen Herd unter- 
miniert. Nach Quensel und Flechsig kommt fiir das akustische und 
optische Wortgedachtnis normalerweise die linkę Hemisphare in Betracht, und 
zwar der Gyrus'angularis, der hintere Teil des Gyrus supramarginalis und 
das hintere Ende der zweiten und dritten Schlafenwindung. Flechsig schreibt 
der Rinde des Gyrus angularis speziell die Funktion zu, Buchstaben zu 
Worten zusammenzusetzen (yorwiegend Gedachtnisleistung) und die Buch- 
stabenbilder mit Lautyorstellungen zu yerkniipfen. Wir diirfen demnach in 
der Gegend des Gyrus angularis, mehr vorn und unten ein Rindenfeld des 
Gedachtnisses fiir Wortklangbilder, mehr hinten und oben ein Rindenfeld des 
Gedachtnisses fiir Wortschriftbilder yermuten.

In den yorstehenden Erorterungen wurde zunachst nur die Beziehung 
der akustischen Bahnen und Zentren zu jenen des Sprechens beriicksichtigt. 
Eine analoge EinfluBnahme besitzen jedoch die anderen sensorischen Bahnen 
und Zentren, speziell jene fiir optische Eindriicke und fiir Tasteindriicke. Die 
beziiglichen Sprachstorungen werden ais optische Aphasie (Freund) — 
meist, aber nicht notwendig kombiniert mit sog. subcorticaler Alexie — und 
ais taktile Aphasie bezeichnet. Der Patient yermag Objekte nach dem blohen 
Gesichtseindrucke nicht zu benennen, wohl aber nach dem Tasteindrucke.

Ais zusammenfassende Ubersicht der angefiihrten lokalisatorischen und 
klinischen Daten seien mehrere Schemata des zentralen Sprachapparates nach 
Wernicke und Lichtheim geboten; denselben seien einigeModifikationen zur 
Seite gestellt, wie sie sich aus den oben geauCerten Anschauungen ergeben.

') Im wesentlichen, aber nicht yollstandig, entspricht dieser Zustand der 
transcorticalen sensorischen Aphasie nach Wernicke, der zentralen Lei- 
tungssprachtaubheit nach Lichtheim, der surdite yerbale mentale nach Arnaud, 
weleher davon noch unterscheidet die surditó yerbale reprósentatiye, das Auffassen 
der gehbrten oder nachgesprochenen Worte wie eine fremde Sprache (Fali Fran- 
kels). — 2) Dieselbe ist zwar meistens mit Alexie yerkniipft, doch konnen beide 
isoliert yorkommen: reine Alexie (Bastian) und reine Amnesia rerbalis (Henschen). 
Andererseits -wurde schon oben die hauflge Verkniipfung mit sensorischer akustischer 
Aphasie betont. Ebenso, daB trotzdem beide Symptomkomplexe sich ais relatiy 
selbstandig erwiesen haben. Man yergleiche beispielsweise den Fali Bonhoffers: 
erhebliche Amnesia verbalis mit Wortblindheit, jedoch mit erhaltener Fertigkeit, 
akustisch wahrgenommene Objekte zu benennen (nach Quensel).

8*



116 Sprachfunktion. — Aphasie.

Schema II.
Primitiver Sprechapparat des Kindes zum mechanischen 

Nachsprechen
(nach Wernicke und Lichtheim).

Nach Sahli, (3. Aufl.), S. 842. 
a sensorisches Sprachzentrum 
6 motorisches Sprachzentrum 
a? Horsphare
m Acusticusleitung 
n Sprachbahn
m a b n einfacher Sprachbogen

Au = a — sekundares akutisches Zen
trum (sensorisches Sprachzentrum)

At = x = primares akustisches Zen
trum (Horsphare)

Phn = 6 = sekundares phasisches Zen
trum (motorisches Sprachzentrum)

P7i, = primares motorisches bzw. pha
sisches Zentrum fiir die Sprechwerk- 
zeuge

Anton (sensor. A.), Wien. klin. Wochenschr. 1888, S. 780. — Amand, Arch. 
de neurol. 13 (1887). — H. Aubert, Die innerliche Sprache. Zeitsehr. f. Psychol. d. 
Sinnesorg. 1, 52, 1890. — Ballet, De langage intórieur. D. Ubers., Wien 1890 
(zusammenfassend). — Banti, Lo sperim. 1886. — Bastian, On the yarious forms 
of loss of speach in cerebral disease. 1869; The Brain as an organ of mind. London 
1880. — Derselbe, Brit. med. Assoc. Dublin 1887 ; D. med. Wochenschr. 1887, Nr. 35, 
S. 779 (zusammenfassend). -— Derselbe, Lancet 1897, p. 933, 1055, 1131, 1187 (z). 
— Bateman, On aphasia. 2. ed. London 1890 (z.). — Bennet (sensor. Aphasie), 
Brit. med. Journ. 1888, p. 339 (z.). — Berg (transcorticale Aphasie), Monatsschr. 
f. Psych. 13, 341, 622, 1903. — Bernard, De 1’aphasie. 2. ed. Paris 1890. — 
Bernheim, Rev. de med. 11, 372, 1891; De 1’aphasie motrice. These, Paris 1901.—■ 
A. Binet, Monatsschr. f. d. ges. Sprachheilk. 1892, S. 120 (zus.). -— E. Bischof 
(sensor. Aph.), JB. f. Psych. 1897, S. 350; Arch. f. Psych. 32, 730, 1899. — Bleuler- 
Rheinau (subcort. Aph.), N. Zentralbl.il, 562, 1892; Arch. f. Psych. 25, 32, 1893. — 
O. Bouillaud (Sprach-Zentren), Compt. rend. 76, 1388; 77, 5, 1873 (z.). — Broad- 
bent (Anomie), Transact. of the Med. Chir. Soc. 65, 178, 1872 und 1877/78. — 
Broca, Soc. anat. 1861, p. 330; Soc. anthropol. 1863. •— Charcot, Progres mód. 
1883 und 1888, Nr. 5. — Cramer, Arch. f. Psych. 22, 141, 1890. — Dejerine, 
Compt. rend. soc. biol. 1891, p. 155, 167, 192 (vgl. Luys, ebenda, p. 187, 188 und 
Netter, p. 191); (Wortblindheit) Mem. soc. biol. 1892, p. 62; mit Vialet (Wort- 
blindheit), Compt. rend. soc. biol. 1893, p. 790; mit Sórieux (Worttaubheit) ebenda 
1897, p. 1074. — Duval, Bev. scient. 1887, p. 769 (zus.). — Leva (Lokal, d. 
Aphasien), Virch. Arch. 1893, S. 333. — B. Erdmann (Sprechen und Denken), 
Arch. f. syst. Philos. 1901, S. 316. — Ferrand, De l’exercice et des troubles de la 
parole et du langage. Paris 1887 (zus.). — G.Freud, Zur Auffassung der Aphasien. 
Wien 1891. — C. S. Freund, Labyrinthtaubheit und Sprachtaubheit. Wiesbaden 
1895. — Goldscheider (Aphasie und Agraphie, Alexie), Berlin, klin. Wochenschr. 
1891 u. 1892, Nr. 4. — Gossen, Arch. f. Psychiat. 24, 74, 1893. — Grashey, 
Arch. f. Psych. 16, 654, 1885. — Grossard u. Pegot (Zentren f. Selbsthóren), 
Compt. rend. soc. biol. 1901, p. 790. — Hammond (Anomie), Med. Record 1900, 
p. 1011. — Heilbronner (transcort. mot. Aph. u. amnest. Aph.), Zeitsehr. f.

Zentralbl.il
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Schema III.
S c h e ni a fur die

(nach Wernicke
lewuBte Sprache 
und Lichtheim).

Nach Sahli, (3. Aufl.), S. 844.
C Begriffszentrum (schematisch unter 

Reduktion der Teilvorstellungen oder 
Begriffe dei- einzelnen Sinnesgehiete 
auf eine Stelle).

Modifiziert.
.4n[ Tertiares oder mnestisch.es akusti- 

sches Zentrum.
PAU[ Tertiares oder mnestisches pha- 

sisch.es Zentrum.
Anm. Die Zahlen bezeichnen die Lasionsstatten fiir die nachstehend genannten 

Formen d. Sprachstorung (nach Sahli, 3. Aufl., S. 845 u. Oppenheim, 3. Aufl., S. 641).

Sp
ra

ch
- 

ve
rs

ta
nd

ni
s

Spontan- 
sprechen

Nach
sprechen

’<»có
AC<J
GS 

Ph

Bemerkungen

1. Corticale senso
rische Aphasie

e + e 4- Stórung des Lesens und 
Schreibens; ev. sekun
dare Alexie, nur Ko- 
pieren erhalten

2. Subcortic. senso
rische Aphasie

e + e e

3. Transcortic. sen
sorische Aphasie 
(Amnesia rer&a- 
Zis)

e + + + 
echte 
Para
phasie

Paragraphie; meist, aber 
nicht notwendig ver- 
bunden mit Alexie

4. Corticale moto- 
rische Aphasie

+ e e e Lesen erheblich gestort, 
sekund. Agraphie, An- 
gabe der Silbenzahl des 
beabsichtigten Wortes 
nicht moglich

5. Subcorticalemo- 
torische Aphasie

+ o e e Lesen, Schreiben, Angabe 
der Silbenzahl des beab
sichtigten Wortes móg- 
licli

6. Transcortic. mo- 
torische Aphasie

e + o Willkiirliches Schreiben 
auf gehoben; Kopieren 
Diktatschreiben, Laut- 
lesen erhalten

7. Leitungs- oder 
Verbindungs- 
aphasie

+ + 
para- 

phasisch

+
para- 

phasisch, 
auf Um-
wegen

+ Von Monakow bestritten. 
Erhebliche sekund. Sto- 
rung des Lesens und 
Schreibens

mnestisch.es
sisch.es
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Schema IV.
Schema der Sprachzentren und der Aphasien.

Sensorisch Motorisch

Bezeichnung 
der Neryenzentren

Bezeichnung 
der 

Ausfalls- 
erscheinungen

Bezeichnung 
der 

Ausfalls- 
erscheinungen

Bezeichnung
der Neryenzentren

AUI Mnestisches i—i Akustisch- Motorisch- ,—. Phm Mnestisches
sensor. Sprach- amnestische oder amnestische motorisches
zentrum nach trans corticale oder transcort. Sprachzentrum

Henschen sensorische motorische (Zentrum des Ge-
(Zentr. d. Gedachtn. Aphasie Aphasie dachtnisses f. Wort-
f. Wortklangbilder) bewegungsbilder)

.4„ Sensor, oder (*j Corticale sensor. Corticale motor, f ; Phtl Motor, oder
gnostisches (akustische) Aphasie artikulator.

Sprachzentrum Aphasie (Sprachlahm.) Sprachzentrum
nach Wernicke nach Broca
(Wortklangbild- ' k Subeorticale Subeorticale ' ' (Wortbewegupgs-

zentrum) sensor. Aphasie motor. Aphasie bildzentrum)

A, Horsphare • J Rindentaubheit Rindenlahmung ( ) PAt Mund-Zun-
v. Mund, Zunge, gen-Kehlkopf-

Kehlkopf zentrum
Stahkranz zu denHbrleitung motor. Hirnnerven-II

kernen: gesonderte
Sprachbahn

Analog:
Mnestisches senso- 

risches Musik- 
zentrum (Zentrum 
des Gedachtnisses 

fiir Tonbilder)

Akustisch- 
amnestische 

Amusie

Motorisch- 
amnestische

Amusie

Mnest.-motor.
Musikzentrum 

(Zentrum des Ge
dachtnisses fiir 

musikalische Be
wegungsbilder)

Sensorisches oder 
gnostisches Musik- 
zentrum (Tonbild- 

zentrum)

Sensorische 
(akustische) 

Amusie

Motorische
Amusie

Motorisches Musik
zentrum (Zentrum 
fiir musikalische 
Bewegungsbilder)

Psych. 24, 83, 1900; 34, Heft 2. — Heubner (transcort. sensor. Aph.), Schmidts 
JB. f. prakt. Med. 1889, S. 220. — Hitzig (sensor. Aphasie), Arch. f. Psych. 15, 
274, 1884. — H. Jackson, Brain 1, 311 u. 2, 209. — Kahler u. A. Pick (sens. 
Aphasie), Prager Vierteljahrsschr. f. Heilkde. 1879. — Klinke, Allgem. Zeitschr. 
f. Psych. 49 (1893). — KuCmaul, Die StSrungen der Sprache 1877, 2. Aufl., 1885. 
Ziemfiens Handbuch 14. — Laąueur (sens. A.), N. Zentralbl. 1888, S. 337. — La- 
rionow, Russ. Arch. f. Psych. 1898, Nr. 7—12 (zus.). — Lichtheim, Brain 7, 
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447, 1885 ; Arch. f. klin. Med. 36, 222. — Liepmann (Apraxie), N. Zentralbl. 
1900, 8. 393 u. Beri. klin. Wochenschr. 1900; Monatsschr. f. Psych. 8, 129; 
(Sprachtaubheit) Psychiatr. Abh. Heft 7/8, Breslau 1898. — Lbwenfeld (amnest. 
Aph.), Zeitsehr. f. Neryenheilk. 1892, S. 29. — Luciani und Seppilli (20 Falle 
sensor. Aph. bis 1886), Lok. i. d. GroBhirnrinde (zus.). Ubers. 1886. — Mała
chowski, Volk. S. klin. Vortrage. Nr. 324, 1888 (zus.). — P. Marie (Charcots 
Lehren iiber Aphasie u. Agraphie), Progr. med. 1888, Nr. 5. — Mendel (Wort- 
taubheit), Arch. f. Physiol. 1899, S. 185. — Merkens (sens. Aph.), Zeitsehr. f. 
klin. Chirurg., Heft 5/6, 1901. — Mills (Anomie), Journ. of nery, and ment. dis. 
20, 1895. — Mingazzini (Lok. d. Aph.), Biv. sperim. 3 (3), 1893. — Mirallió, 
De 1’aphasie sensorielle. These, Paris 1896. — Moeli (opt. Aphasie), Berlin, klin. 
Wochenschr. 1890, 8. 377 u. 1891, Nr. 48 u. 49 (zus.); Allg. Zeitsehr. f. Psych. 48, 
484. — Naunyn, VI. Kongr. f. innere Med., Wiesbaden 1887 (zus.). — A. Netter, 
La parole interieure et l’ame. Paris 1892. — A. Pick, JB. f. Psych. 8, 161, 1888; 
Zeitsehr. f. Psychol. d. Sinnesorg. 3, 48, 1892; (transcort. Aph.) N. Zentralbl. 1890, 
8. 646; Arch. f. Psych. 23, 896, 1892; 28, 1, 1894; 32, 687; Zeitsehr. f. Heilkunde 
1902, Heft 2; Wien. klin. Wochenschr. 1903, 8. 1049; Studien iiber motor. Apraxie. 
Wien 1904. — A. Pfleiderer (Monophasie), Monatsschr. f. d. ges. Sprachheilk. 
1892, Nr. 11 u. 12. — A. Pitres, L’aphasie amnesiąue. Paris 1898. — S. Popoff 
(amnest. Aphasie), Neurol. Zentralbl. 1904, S. 106. — Quensel (amnest. Aphasie), 
N. Zentralbl. 1903, Nr. 23; Ubers. sens. Aphasie. D. J. Leipzig 1896. — P. Ray
mond (Insel u. Aphasie), Gaz. des hop. 1890, p. 649. — Regnaud, Origine et 
philosophie du langage. Paris 1888. — Rosenberger (Aphasie u. Amimie), 
Arch. f. Chir. 40, 823, 1890. — Rosenfeld (opt. Aph.), N. Zentralbl. 1901, 
8. 395. — J. Rofi, On aphasia. London 1887. — Rouillard (Amnesien), Gaz. 
des hop. 1892, p. 509. — H. Sachs, Vortr. iiber Bau und Tatigkeit des Gehirns 
und die Lehre von der Aphasie und Seelenblindheit. Breslau 1893. — Shaw 
(sens. Aphasie), Brain 1893, p. 492. — Sigaud (Amnesia yerbalis), Progr. med. 
1887. — Sommer, Zur Psychol. d. Sprache. Zeitsehr. f. Psych, u. Phys. d. Sinnesorg. 
2, 143, 1891. — M. A. Starr (sensor. Aph.), Brain 12, 82, 1889. — Storch, 
Monatsschr. f. Psychiat. u. Neurol. 13, 321, 597, 1903. — Treitel (Sprachstórung 
und Sprachentwiekelung), Arch. f. Psychiat. 24, 2, 1893; Uber Aphasie im Kindes- 
alter, Volkmanns Samml. klin. Vortr. Nr. 64, 1893. — Veraguth (sensor. Aph.), 
Zeitsehr. f. Neryenheilk. 1900, Heft 3/4. — Wernicke, Der aphasische Symptomen- 
komplex, Breslau 1874; Ges. Aufsatze; D. med. Wochenschr. 1890, S. 445; Grundz. 
d. Psychiatrie, 1894; Arb. a. d. psych. Klinik Breslau, 1895, Heft 2; Der aphasische 
Symptomenkomplex. Deutsche Klinik. Wien 1903. — Wyllie, Edinburgh med. 
Journ. 1891, p. 289 (z.); Disorders of speech. Edinburg 1894. — Wysmann, 
D. Arch. f. klin. Med. 47, 27, 1890. — Zaufał u. A. Pick (opt. Aphasie), Prag, 
med. Wochenschr. 1896, S. 48. — F. Ziehl (sens. Aphasie), Zeitsehr. f. Neryenheilk.
1896, S. 259. — S. auch die Lehrbiicher von Gowers, Leube; Monakow, 
Gehirnpathologie, 2. Aufl., Wien 1904; Oppenheim, Lehrb. d. Nervenkrankheiten, 
4. Aufl., Berlin 1904; Sahli, Lehrb. d. klin. Diagnostik, 4. Aufl., Wien 1904.

2. Analyse und Lokalisation der Schreib- und Lesefunktion.

Mit der Sprachfunktion steht die Fahigkeit zu schreiben und zu lesen 
in engstem Zusammenhang. Dementsprechend bedingt auch Aphasie an sich 
schon eine sekundare Beeintrachtigung der beiden genannten Funktionen1);

*) Lasionen des sensorischen oder des motorischen Sprachzentrums oder ihrer 
Verbindung (in Schema II und III a, b, a—b, a—C—6) beeintrachtigen stets das Lesen, 
und zwar das Lautlesen und das Schriftyerstandnis, sowie das Schreiben, und zwar 
das Spontanschreiben und das Diktatschreiben. Lasionen des Schreibbogens ,u « fi r 
(in Schema IV) beeintrachtigen das mechanische Kopieren. Lokale Zerstórung im 
Schreibbogen und in seinen Verbindungen mit dem zentralen Sprachapparat be- 
dingen die selbstandigen oder isolierten Alexien und Agraphien, unter denen eine 
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doch kommen auch selbstandige Storungen vor, welche man ais Alexien und 
Agraphien bezeichnet. Aus den beziiglichen Erfahrungen lal.it sich etwa 
folgendes schematisches Bild der zentralen Apparate desLesensund Schreibens, 
sowie ihrer Beziehungen zum zentralen Sprachapparat ableiten. (Die Lokal- 
diagnose jener Storungen ist allerdings durch jene komplizierten Beziehungen 
sehr erschwert1). Der Sehsphare ist neben anderen sekundaren optischen 
Zentren ein Lesezentrum oder Sehriftbildzentrum (Dejeriue,Mirallie, 
Collins, Thomas) angegliedert, dem sich wieder ein Gredachtniszentrum an- 
schlieBen mag. Das letztere diirfen wir de norma in der linken Hemisphare, bei

Lokalisation der Zentren fiir Sprechen, Lesen, Schreiben 
in der Hirnrinde des Menschen.

(UmriB nach Flechsig.)

Linkshandern in der rechten (H. Koster, A. Pick, Touche), und zwar nach 
Henschen in den hinteren, oberen Partien des Gyrus angularis vermuten, 
das erstere wohl zwischen dieser Stelle und dem an der Fissura calcarina 
gelegenen primaren Sehzentrum. Quensel bezeichnet hierfiir speziell den

literale und eine yerbale Form unterschieden werden kann (nach Sahli, 3. Aufl., 
S. 848—849). Keine Falle von Alexie ohne die gewohnliche Kombination mit 
amnestischer Aphasie hat u. a. Bastian beschrieben.

') Nach Broadbent, Wernicke, Grashey soli das Lesen und Schreiben 
stets buchstabierend erfolgen, also fiir jeden Buchstaben der Reihe nach in Aktion 
treten: das sensorische Sprachzentrum (Klangbild des Buchstabens), weiterhin das 
motorische Sprachzentrum (Bewegungsyorstellung des gesprochenen Buchstabens), 
das Lesezentrum (Schriftbild des Buchstabens), und endlich das Schreibzentrum 
(Bewegungsyorstellung des geschriebenen Buchstabens). Speziell Sahli (3. Aufl., 
S. 848) hat darauf hingewiesen, dafi der Geiibte wohl nicht mehr buchstabierend, 
sondern gewissermafien „hieroglyphisch", d. h. unter Verwertung des Wortbildes ais 
eines Ganzen liest und schreibt, ohne jedoch vom Buchstabierapparat vollig unab- 
hangig zu werden.



Schreib- und Lesefunktion. — Agraphie und Alexie. 121

unteren und hinteren Teil des Gyrus angularis, Beeyor und Horsley all
gemein den Gyrus angularis. Dejerine yerlegt das sog. Buchstabenzentrum 
in den Gyrus angularis1). Es ist ohne weiteres begreiflich, daB tiefer 
reichende Herde, infolge des Mitbetreffens der Sehstrahlung, Heinianopsie 
machen konnen (vgl. oben). Niessl-Mayendorff betrachtet die Alexie und 
Seelenblindheit ais Folgen einer Lasion des Maculabundels im dorsalen An- 
teile der zentralen Sehbahn linkerseits, welcher der Rinde des Gyrus angularis 
zunachst gelegen ist.

Schema V.
Schema der Lese- und Schreibzentren, sowie der 

Alexien und Agraphien.

Sensorisch Motorisch

Bezeichnung
der Neryenzentren

Bezeichnung 
der 

Ausfalls
erscheinungen

Bezeichnung 
der 

Ausfalls
erscheinungen

Bezeichnung
der Neryenzentren

Onl Mnestisches 
Lesezentrum 

(Zentrum des Ge- 
dachtnisses fiir 

optische 
Schriftbilder)

Sensorisches 
oder gnostisehes 

Lesezentrum 
(sensor. Schriftbild- 

zentrum)

□

ó

X

Amnestische 
oder trans- 

corticale Alexie

Corticale Alexie 
(Seelenblindheit 

fiir Schrift)

Subcorticale
Alexie

O, Sehsphare O Bindenblindheit

4
Sehleitung

Amnestische 
oder trans- 
corticale 
Agraphie

Corticale
Agraphie 
(Schreib- 
lahmung)

Subcorticale.
Agraphie

Rindenlahmung 
von Arm und

Fingern

Gm Mnestisches 
Schreibzentrum 

(Zentrum des 
Gedachtnisses fiir 
Schriftbewegungs- 

bilder)

G„ Motorisches 
Schreibzentrum 

nach Exner u.
Charcot 

(Schriftbewegungs- 
bildzentrum)

G, Arm und Finger- 
zentren 

corticospinaler 
Stabkranz

Den primaren Arm- und Fingerzentren in der yorderen Zentralwindung 
erscheint ein besonderes motorisches Schreibzentrum ubergeordnet, dem sich 
wieder ein Gedachtniszentrum anschliefien mag, welches Arnaud zugleich 
ais „kinasthetisch11 dem „motorischen11 Schreibzentrum gegenuberstellt. Ein

*) Wilbrand, Bruns, Redlich betrachten die Alexie ais Folgę der Unter
brechung der Assoziationsbahn beider Hinterhauptslappen zum Sprachzentrum; 
Wernicke und Monakow ais Folgę der Lasion eines direkten langen Assoziations- 
systems zwischen Seh- und Horsphare, des sog. Fasciculus longitudinalis inferior, 
den jedoch Flechsig ais den basalen Teil der primaren Sehstrahlung erwiesen hat. 
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besonderes Rindenfeld fiir die Schriftbewegungsbilder des Armes 9 haben 
zuerst Exner, Charcot, Pitres, Ladame aus Fallen von corticaler 
Agraphie (reine Falle beschrieben Pitres, A. Pick, Wernicke, Popoff u. a.) 
erschlossen und in den FuB der zweiten Stirnwindung lokalisiert, also gerade

Schema VI.
Schema des zentralen Apparates fiir die Sprache,

fiir Lesen und Schreiben.
optische Zentren graphische Zentren

Oj On Om Gm Gn 0]
Auge >■■■-........... -< " ........ ...... ------------------------- Ę3 .. ■' : zzS---------------> Hand

\

Ohr >--------------- » ' ~tjł---------------------*----------------------------------------------------* sPreoh'

*) Allerdings ist die Fahigkeit, Schreibbewegungen auszufuhren, nicht an Arm 
und Hand gekniipft, da wir auch mit dem Ellbogen, dem FuBe oder der Nase 
schreiben konnen (Sahli, 3. Aufl., S. 847); das Schreibzentrum kann augenscheinlich 
auch auf die anderen beziiglichen Zentren in dei' yorderen Zentralwindung ein- 
wirken.

A, An''',. Am Phm Pha Ph, . werk-
zeuge

akustische Zentren phasische Zentren

Ol Primares optisches Zentrum = Sehsphare (Lippen der Fiss. calcarina, Hun- 
Henschen).

On Sekundares optisches Zentrum = Lesezentrum, centre visuel des mots nach 
Charcot (hinterer unterer Teil des Gyr. angularis, Quensel).

On, Tertiares optisches Zentrum = Lesegedachtniszentrum (hinterer oberer Teil 
des Gyr. angularis, Henschen).

A, Primares akustisches Zentrum = Horsphare (temporaleQuerwindung, Flechsig). 
An Sekundares akustisches Zentrum = sensorisches Sprachzentrum, centre auditif des 

mots nach Charcot (hinterer Teil der ersten Schlafenwindung, Wernicke). 
AIU Tertiares akustisches Zentrum = Sprachgedachtniszentrum (vorderer unterer 

Teil des Gyr. angularis, Henschen).
G, Primares graphisches Zentrum = Handzentrum (Mitte der yorderen Zentral

windung).
Gn Sekundares graphisches Zentrum = Schreibzentrum, centre moteur du langage 

ecrit nach Charcot (FuB der zweiten Stirnwindung, Exner-Charcot). 
Gln Tertiares graphisches Zentrum = motorisches Schreibgedachtniszentrum 

(Arnaud).
Ph, Primares phasisches Zentrum = Sprechmuskelzentrum (unterer Teil der yor

deren Zentralwindung).
Phn Sekundares phasisches Zentrum = motorisches Sprachzentrum, centre moteur de 

Varticulation des mots nach Charcot (FuB der dritten Stirnwindung, Broca).
Phnl Tertiares phasisches Zentrum = motorisches Sprachgedachtniszentrum (Arnaud

— etwa in der Insel ?)•

nach vorn von dem allgemeinen Zentrum der Arm- und Fingerbewegung in 
der Mitte der yorderen Zentralwindung. Nach Flechsigs Befund, demzufolge 
jene Rindenstelle des Stabkranzes entbehrt, ist zu yermuten, daB sie gleich 
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der Brocaschen Stelle erst durch Vermittelung der benachbarten primaren 
Bewegungszentren — ev. durch eine besondere Gruppe der davon abgehenden 
Stabkranzfasern (vgl. die Sprachbahn) — auf die Muskeln des Armes und 
der Hand wirkt1).

Die Zentren und Bahnen der Schrift stehen gleich jenen der Sprache 
nicht bloB unter dem Einflusse optischer Eindriicke, sondern ebenso unter 
dem akustischer und taktiler. Die rein schematische Ubersicht ist nach dem 
bezuglich der Sprachzentren Bemerkten ohne weiteres verstandlich. — Endlich 
seien die optischen und akustischen Zentren und Bahnen unter Weglassung 
jener der anderen Sinne, speziell des Tastsinnes, mit den graphischen und 
phasischen zu vorstehenden Schemata kombiniert (siehe S. 121, 122).

Schema VII.
Schema des gesamten zentralen Sprachapparates mit EinschluB 

des Lesens und Schreibens
(nach Wernicke und Lichtheim).

Nach Sahli, (3. Aufl.), S. 847.
Komplizierter Sprachbogen mit Begriffsassoziation 

(m a b n a C b) 
und Schreibbogen (,u « /i r).

a Lesezentrum oder Schriftbildzentrum (= On sekun- 
dares optisches Zentrum).

fi — Ot Primares optisches Zentrum, Sehsphare.
/S Motorisches Schreibzentrum (= (?n sekundares 

graphisches Zentrum).
r Motorische Leitung zu Hand und Fingern (Schreib- 

bahn).

Es sei daran geschlossen das Schema des gesamten zentralen Sprach
apparates mit EinschluB des Lesens und Schreibens, wie es Wernicke und 
Lichtheim aufgestellt haben. Zum Vergleiche damit sei schlieBlich das 
friihere Schema teilweise wiederholt, und zwar mit den gleichen Indices und 
Zahlen (siehe Schema VII u. VIII a. f. S.)

A. Adler (Alexie), Berlin, klin. Wochenschr. 1890, S. 356. — Amidon, Journ. 
of nerv. and ment. dis. 1884, p. 435; Neurol. Zentralbl. 1885, S. 46. — Beevor u. 
Horsley (Alexie), Lancet 1891, p. 1225. — Berkhan (Alexie u. amnest. Aphasie, 
Gyr. ang. sin.), Arch. f. Psychiat. 23, 558, 1891. — Berlin u. A. Nieden, Eine be
sondere Art der Wortblindheit (Dyslexie oder Lesescheu), Wiesbaden 1887; Arch. 
f. Aug. 17 (1887). — L. Bruns.(Dyslexie), N. Zentralbl. 1888, S. 68. — Brissaud, 
Nouvelle iconographie de la Salpetriere 1902, Nr. 4. — Cramer, Arch. f. Psychiat. 
22, 141. — Charcot u. Dutil (Lok. d. Agraphie), Mem. soc. biol. 1893, p. 129. — 
Dójerine (Agraphie bei Aphasien), Mem. soc. de biol. 1891, p. 97. — Deschamps, 
La philosophie de 1’ócriture. Paris 1892. — Gardinier (reine mot. Agraphie), 
Am. Journ. of Med. sc., Sept. 1903. — Geuner (Alexie), N. 
— Goldscheider u. Muller (Lesen), Zeitschr. f. klin, i 
Chantemesse, Progres med. 1883, Nr. 2. —- Henschen JIBjśtra 
des Gehirns. Upsala I, 1890. — Hinshelwood , 
21. Dez. — Landolt (Cecite verbale), Dondersfestschriftji ster<flkn^l888.

') Der motorischen Agraphie ist der isolierte Verlust d 
fiir die Zeichensprache bei Taubstummen vergleichbar (Grasset
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Schema VIII.
Schema des gesamten zentralen Sprachapparates (modifiziert).

optische Zentren grapbische Zentren

Auge >------¥-

■4—13

o- ■D Hand

14

9

V

X

4*
3

11

phasische Zentren

Ohr >-------a C
4 52

->■ Sprech- 
werk- 
zeuge

akustische Zentren
7

Anm. Nach. Sahli, 3. Aufl., S. 849 bis 850 und Oppenheim, 3. Aufl., S. 641; 
beziiglich 1 bis 7 siehe Anm. oben S. 117.

Lesen von 
Buchstaben 
und Worten

Schreiben 
von Buch
staben und 

W orten

Mechanisches
Kopieren Bemerkungen

8. Subcorticale Alexie e + e Spontan- und
Diktatschreiben

erhalten
9. Subcorticale Agraphie + e e

10. Corticale Alexie . . e e e Nicht notwendig 
mit Worttaub

heit kombiniert
11. Corticale Agraphie . + e e
12. Leitungs- oder Ver-

bindungsagraphie + e e
13. Transcorticale Alexie e 4- 4-

(Cceite v erb ale cen
trale nach Deje
rine) .................. e e +

14. Transcorticale
Agraphie .... + e 4-

Leube (Alexie) Miinch. med. Wochenschr. 1890, S. 176. — Lowenfeld (zentr. 
Yorgange beim Lesen und Schreiben), Zeitschr. f. Nervenheilk. 2, 1, 1891. — 
Mirallie (mot. Agraphie), Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 250; cf. Dejerine, 
ebenda, p. 252. — Monakow (Alexie), Korr.-Bl. f. Schweizer Arzte 1889, S. 433; 
Arch. f. Psychiat. 23, 609, 1891. — Niessl-Mayendorff (Seelenblindheit u. Alexie), 
Verh. d. 21. Kongr. f. inn. Med. 1904, S. 510; vgl. auch Arch. f. Psychiat. 37, H. 2, 
1, 1903, ebenda 1905. — A. Pick (Dyslexie), N. Zentralbl. 10, 130. — Redlich 
(Alexie), JB. f. Psych. 13, 241, 1894. — Derselbe (subcort. Alexie), Arb. a. d. Inst. 
Obersteinei- 3, 1 u. 1902, Heft 3. — Reinhard, Arch. f. Psychiat. 17 u. 18. — Rosa 
(Zentr. u. Bahnen d. Schrift), Zentralbl. f. Nervenheilk. 1898, S. 65. — Sćrieux 
(Agraphie), Mem. soc. biol. 1891, p. 195; 1892, p. 13.— Sommer, Zeitschr. f. Psych, d. 
Sinnesorg. 5, 305, 1893; SB. d. Wiirzb. med. Gesellsoh. 1893, S. 24. — Storch (reine 
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Alexie), Monatsschr. f. Psychiat. u. Neurol. 13, 499, 1903. — A. Thomas und 
J. Ch. Roux (Lesen u. Schreiben bei Aphasie), Compt. rend. soc. biol. 1896, p. 210.
— Wernicke (isol. literale Agraphie), Monatsschr. f. Psych, u. Neur. 1903, S. 241.
— Wolff, Allg. Zeitsehr. f. Psychiatr. 60, 509, 1903 (Alexie ohne Agraphie und 
ohne sensor. Aphasie).

3. Analyse und Lokalisation der musikalischen Fahigkeiten.

Die musikalischen Fahigkeiten besitzen nach ihrer sensorischen wie 
motorischen Seite hin eine weitgehende Selbstandigkeit gegeniiber der Sprach
funktion (Kubmaul). Das Verstandnis und Gedachtnis fiir Tóne und das 
Verstandnis fiir Sprachlaute konnen gesondert geschadigt werden und er- 
scheinen demnach getrennt lokalisiert, wenn sich auch Aphasie und Amusie 
haufig kombinieren (Wallaschek, Edgren, Lasegue, Oppenheim, 
Frankl-Hochwart, Larionow). Analog den Sprachzentren lassen sich 
sensorische und motorische Musikzentren vermuten, namlich an akustischen 
ein gnostisches Zentrum in der yorderen Halfte der ersten und zweiten 
Schlafenwindung, also nach vorn vom Wernickeschen Sprachzentrum 
(Edgren, Probst), ebenso ein mnestisches Zentrum. An optischen Zentren 
ist ein solches fiir Notenlesen, welches bei Buchstabenalexie intakt sein kann 
(Oppenheim) und dessen isolierte Zerstórung musikalische Alexie bewirkt 
(Ballet), sowie ein mnestisches anzunehmen. Andererseits sind Aktions- 
zentren vor den entsprechenden, in der yorderen Zentralwindung gelegenen 
primaren motorischen Zentren zu yermuten — also ein Zentrum fiir musika
lische Handbewegung im FuBe der zweiten Stirnwindung, bald rechts, bald 
links gelegen (Mann, Probst), fiir musikalische Mundbewegung etwas unter
halb, endlich auch mnestische motorische Zentren. Falle yon sensorischer 
Amusie (Brazier, Lichtheim) und motorischer Amusie, z. B. die Trompeter- 
lahmung Charcots, dienen diesen Hypothesen ais Stiitze.

F. Alt, Psych. Taubheit. Wien. klin. Rundschau 1900, S. 225. — Brazier 
(Amusie u. Aphasie), Rev. philos. 17, 337, 1892. — Cantalamessa, Boli, delle 
clin. 8, 524, 1891. — Edgren, D. Zeitsehr. f. Neryenheilk. 1894, S. 1. — Frankl- 
Hochwart, ebenda 1891, S. 283. — Heller (psych. Taubheit), Wien. kl. Wochen- 
schrift 1896, 8. 755. — Kast, Musik. Stórungen bei Aphasie, N. Zentralbl. 1888, S. 430.
— Knoblauch, D. Arch. f. klin. Med. 43, 332, 1888; Brain 1890, p. 317 (Schema 
der Musikzentren nach Lichtheims Sprachschema). — Larionow, Neur. Wiest. 
4 (1898). — Mingazzini, D. Zeitsehr. f. N.H. K. 19, 27. — Oppenheim, Charite 
Ann. 1888, S. 345. — M. Probst, Arch. f. Psych. 1899, S. 387; Monatsschr. f. Psych. 
1902, Heft 5. — Taine, Le langage et la musiąue. Paris 1884. — Wallaschek, 
Zeitsehr. f. Psych, u. Physiol. d. Sinnesorg. 6, 8, 1893.

4. Lokalisation der Gesichtsvorstellungen — Seelenblindheit.

Bereits die Stórungen des Verstandnisses und des Gedachtnisses fiir Schrift- 
eindriicke, also die Alexien, stellen nur spezielleFormen des ais Seelenblindheit 
bezeichneten Zustandes dar, ebenso wie die sensorischen Aphasien Spezial- 
formen der Seelentaubheit sind. Sie weisen auf die Existenz besonderer 
gnostischer und mnestischer Zentren fiir die Schrift hin, doch wurden sie 
wegen ihrer besonderen Natur und ihrer engen Beziehung zu den Sprach- 
und Schreibstórungen bereits friiher fiir sich behandelt. Hier sei die Lokali
sation der iibrigen Gesichtsyorstellungen erórtert, wie sie aus dem Yorkommen 
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von Seelenblindheit bei umschriebenen Hirnlasionen zu erschlieBen ist. Bei 
diesem Nichterkennen gesehener Gegenstande sieht der Patient sozusagen nur 
mehr mit den Augen, nicht mit dem Gehirn (Wilbrand). Es kommen datur 
durchweg beide Hemispharen in Betracht, nicht wie fiir die Alexien blofi die 
linkę. Allgemeine Seelenblindheit findet sich daher nur bei doppelseitigen 
Herden (Wernicke) und ist haufig mit Hemianopsie, speziell mit hemianopi- 
scher Farbenblindheit (F. Muller) kombiniert, was auf Mitlasion des primaren 
Sehzentrums der einen Seite oder seiner Strahlung hinweist. Es fehlt nicht 
an klinischen Beobachtungen iiber partielle Seelenblindheit, d. h. Verlust des 
Verstandnisses und Gedachtnisses fiir bestimmte Gesichtseindriicke. Die ge
nannten Storungen erscheinen bedingt durch Herde in der weiteren Umgebung 
der Fissura calcarina, speziell auf der Konvexitat (F. Muller, Wilbrand); 
die sekundaren oder gnostischen optischen Zentren sind wohl iiberhaupt in 
den Randzonen der Sehsphare zu suchen. Analog wie fiir die Schriftbilder 
scheinen auch fiir die iibrigen Gesichtseindriicke bis zu einem gewissen 
Grade gesonderte gnostische und mnestische Zentren zu bestehen, da 
Seelenblindheit mit oder ohne Verlust der optischen Erinnerungsbilder 
(F. Miiller — corticale Seelenblindheit nach Lissauer und Claparede), 
sowie einfaehe optische Amnesie (transcorticale Seelenblindheit nach Lis
sauer und Claparede) vorkommt. — Exner, Sachs, A. Pick, Anton 
haben aus klinischen Fallen, speziell aus solchen mit Storung der Tiefen- 
lokalisation geschlossen, dafi der Parietalregion eine Beziehung zum optischen 
Lokalisieren zukommt. To uchę beschrieb Verlust des Ortsgedachtnisses bei 
Zerstórung der linken Lóbus fusiformis.

Anton, Wien. klin.Wochenschr. 1899, Nr. 48. — Binet, Bev. philos. 13, 481, 
1888. — Dójerine u. Vialet, Compt. rend. soc. biol. 1893, p. 983. — C. S. Freund 
(Aphasie u. Seelenblindheit), Zentralbl. f. Nervenheilk. 1888, S. 225; Allg. Zeitschr. f. 
Psychiat. 44, 661, 1888. — Liepmann, Neurol. Zentralbl. 1902, S. 86. — Lissauer, 
Arch. f. Psychiat. 21, 222. — F. Muller, Arch. f. Psych. 24, 856, 1893.— A. Pick, 
Zentralbl. f. Physiol. 1897, S. 694 u. Neur. Zentralbl. 1901, S. 338, Beitr. z. Path. u. 
path. Anat, des Zentralnervensystems, Berlin 1898, S. 185. — Steffan, Wien. klin. 
Wochenschr. 1897, S. 643. — Touche, Compt. rend. soc. biol. 1901, p. 575. — 
Wilbrand, Die Seelenblindheit ais Herderscheinung und ihre Beziehungen zur 
homonym. Hemianopsie, zur Alexie und Agraphie, Wiesbaden 1887.

5. Beziehungen bestimmter Hirnteile zur Intelligenz.
Ais AbschluB der Lokalisationsdaten, welche sich aus Defekten hóherer 

psychischer Funktionen beim Menschen ergeben, sei in Kurze die pathologische 
Physiologie des Stirnhirns erortert. Schon altere klinische Beobachter') 
waren geneigt, demselben eine besondere Beziehung zum Intellekt zu- 
zuschreiben (vgl. auch oben die Experimente von Goltz, Ferrier, Lussana 
u. a.). Es verlaufen zwar sehr viele Hirntumoren von ganz verschiedenem 
Sitze mit psychopathologischen Erseheinungen, speziell mit dem allgemeinen 
Symptome „Benommenheit“ (nach P. Schusters Ubersicht von 775 Fallen 
50 bis 60 Proz.), doch gilt dies von Geschwiilsten des Stirnhirns ganz vor- 
zugsweise, ebenso von jenen der Hypophysis und des Balkens im Gegensatz

’) Siehe beziigliche Nachweise bei H. Munk, G. M. 11, 142 ff., ebenso bei 
Bergmann, Oppenheim, Devec-Courmont. 
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zu den Tumoren der Zentral- und Occipitalregion. Speziell erinnern hierbei 
die Folgen an Paralyse, vielfach werden ais Symptome Stórung der Merk- 
fahigkeit und des ZeitbewuBtseins, Witzelsucht, Charakteryeranderung, Blód- 
sinn mit heiterer Erregung (Moria oder Hypomanie) angegeben. ■— DaB an 
somatischen Stórungen bei Stirnhirntumoren speziell solche des Gleichgewichtes, 
des Aufrechtstehens und Gehens, sowie Yerkrummung der Hals- und Riicken- 
wirbelsaule beobachtet werden (Welt, Bruns, Hoeniger, Zacher), ist be- 
greiflich, da in der ersten Stirnwindung wahrscheinlich das Rumpfmuskel- 
zentrum gelegen ist (Bruns). AuBerdem wurden mehrfach Pupillenstórungen 
angegeben (Tambroni u. Obici).

H. Munk erklart — meines Erachtens mit Unrecht — auch beim 
Menschen den ganzen Stirnlappen im engeren Sinne ais Rumpfregion. Er 
bestreitet uberhaupt, daB es neben und zwischen den Sinnesspharen noch be- 
sondere Rindengebiete fiir die hóheren psychischen Funktionen gabe. —■ 
Allerdings ist mit Flechsig (1904, S. 232) zuzugeben, daB die Stirnpolregion 
bzw. das frontale Assoziationszentrum bisher allen Versuchen trotzt, seine 
funktionelle Stellung klar zu formulieren.

Auch bei Lasion des Scheitelhirns sind nicht seiten psychische Stórungen 
kombiniert mit Alexie, optisch - akustischer Amnesie, sowie Hemianopsie 
beobachtet worden (unter anderen von Erbslóh).

Endlich wurde auch yersucht, aus Besonderheiten, welche sich an Ge- 
hirnen hervorragender, zumal nach einer bestimmten Richtung hin begabter 
Menschen yorfanden, Schliisse zu ziehen auf die Lokalisation einzelner hóherer 
psychiseher Funktionen. So betonte Retzius die starkę Entwickelung des 
Gyrus angularis (parietales Assoziationszentrum, speziell mnestisch-optisches 
Zentrum) am Gehirn des Astronomen Gylden. Einen analogen Befund (vgl. 
die Lokalisation des mnestischen akustischen Zentrums) erhob Guzmann am 
Gehirn eines Violinvirtuosen J). — Moebius brachte eine starkę Entwickelung 
der Stirnecke des Schadels bzw. der basal-lateralen Partie des Stirnhirnpoles 
in Zusammenhang mit der Anlage zur Mathematik. — Am Gehirn von 
Helmholtz waren alle Terminalgebiete oder Assoziationszentren heryorragend 
ausgebildet, speziell galt das vom Praecuneus und von der Rindenregion 
zwischen Gyrus angularis und Gyrus temporalis superior (Flechsig, Hanse- 
mann).

Flechsig (1904, S. 247) betont, daB die GroBe der frontalen und parie- 
talen Terminalgebiete innerhalb weiter Grenzen schwankt und dementsprechend 
auch die Schadelform. Dieselbe gestattet gemaB der genauen Deckung der 
Terminalgebiete Nr. 34 und 35 durch den Scheitel- und Stirnhócker gewisse 
Ruckschlusse auf die GroBe dieser Rindenfelder.

Bayerthal, Neur. Zentralbl. 1903, Nr. 12 u. 13. — J. 8. Bolton, Brain 26, 
215, 1904. — Bruns, Beri. klin. Wochenschr. 1892, Nr. 7 und 1900, Nr. 25. — 
Clapham, Journ. of ment. science 1898, p. 290. — Colella, La psich. 2 (1891). — 
Donald, Journ. of ment. science 1902, p. 9. — Eberstaller, Das Stirnhirn, 
Wien 1890. — Erbslóh, Monatsschr. f. Psychiat. 1902, S. 161. — Flechsig, Ber.

’) Umgekehrt fand MacDonald das Stirnhirn und die yordere Halfte des 
Scheitelhirns miBgebildet bei einem Idioten, Campbell beschrieb bei drei solchen 
Indiyiduen Mikrogyrie des Stirn- und Scheitellappens neben guter Ausbildung 
der Sinnesspharen.
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d. sachs. Ges. d. Wiss. 1904. — L. P. Friedrich, Zeitschr. f. Chirurg. 67 (1903). 
— Guzmann, Anat. Anz. 19, 239. — Hansemann, Zeitschr. f. Psychol. <1. Sinnes- 
organe 20, 1, 1899. — Jastrowitz, Deutsch. med. Wochenschr. 1888, Nr. 5. — 
Jensen, Allg. Zeitschr. f. Psychiat. 44, 224, 1888. •— Moebius, Arch. f. Psychiat. 
1899, 8. 1010 und Iiber die Anlage zur Mathematik, Leipzig 1900. — Monakow, 
Gehirnpathol., 1. Aufl., Wien 1897, 8. 492. — H. Munk, G. M. 11, 147, 1882; Beri. 
Sitzungsber. 3, 1149, 1901. -— Betzius, Biol. Tlnters. 8, 1, 1898. — Schuster, 
Psychische Stórungen bei Hirntumoren, Stuttgart 1902. — Soury, Le syst. nerv. 
cent. 1899, p. 1009—1016. — Tambroni u. Obici, Biv. sperim. 1897. — Weit, 
D. Arch. f. klin. Med. 42, 339, 1888. — Zacher, Neur. Zentralbl. 20, 1074, 1901. 
•— Zuckerkandl, Zentralbl. d. D. Ges. f. Anthropol. 20, 10, 1890.

Sechstes Kapitel.

Die tektonische und liistologische Gliederung der Hirnrinde, 
zugleich Ubersicht der Leitungsbahnen.

Das Ergebnis, zu welchem die Rindenreizung und Rindenlasion am Tier 
wie am Menschen gefiihrt hat, die Erkenntnis einer spezifischen funktionellen 
Gliederung der Hirnrinde wird erhartet und vervollstandigt durch die Hirn- 
anatomie. Neben der Morphologie des Hirn - Ganzen, welche hier auBer 
Betracht bleibt, lehrt uns die Hirntektonik die einzelnen Teile des GroBhirns, 
speziell seiner Oberflache unterscheiden nach ihrer Beziehung zu den peri- 
pheren End- oder Aufnahmeapparaten, somit die Statten voneinander sondern, 
an denen verschiedene Leitungsbahnen entspringen oder endigen. Zu diesem 
Behufe erweist sich das Studium des ausgebildeten normalen Gehirns wegen 
der Fiille und Yermischung der Faserziige weniger geeignet, obwohl es speziell 
bei den einseitig difierenzierten Gehirnen z. B. der osmatischen Tiere, der 
blinden Tiere, der Wassertiere mannigfache wertyolle Aufschliisse geboten hat. 
Weit klarer ergibt sich Ursprung, Verlauf und Endigung der Fasersysteme, 
wenn einzelne derselben gewissermaBen eine naturliche Bezeichnung tragen. 
Eine solche wird dadurch gegeben, daB die einzelnen Fasergruppen zu recht 
yerschiedener Zeit vor oder nach der Geburt ihre Markhiille erhalten, oder 
dadurch, daB eine Lasion an dem vom Zellleibe oder Perikaryon abgetrennten 
Faserteil Zerfall der Markscheide und der Fibrillen des Achsenzylinders 
veranlaBt, aber auch an dem anderen Faserstumpfe und in dem kern- 
haltigen Zellteile charakteristische Yeranderungen heryorruft. In gleicher 
Weise laBt sich die indirekte, sekundare oder tertiare Atrophie der iibrigen 
Neurone oder Systeme der ladierten Leitungsbahnen yerwerten. Die an
gedeuteten Methoden: Flechsigs'myelogenetische Methode oder „entwicke- 
lungsgeschichtliche Auto-Anatomie“, die Degenerationsmethoden Tiirks und 
Marchis, die Atrophiemethode Guddens und die chromatolytische Methode 
Nissls, welcher yielleicht die Fibrillenmethode Bethes zur Seite treten wird, 
haben im wesentlichen, unsere bereits sehr detaillierten Kenntnisse von den 
Leitungsbahnen im Zentralneryensystem begrundet. — Die Rindenhistologie 
fiigt zur tektonischen Einteilung des Gehirns die Felderung der Rinde nach 
Form und Anordnung der Bauelemente, der Zellen wie der Neryenfasern.
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A. Flechsigs Lehre von der myelogenetischen Felderung und 
der tektonischen Dualitat der Grolśhirnrinde.

Vom Laufe der historischen Entwickelung unserer Kenntnisse abweichend, 
sei zunachst die Lehre Flechsigs dargestellt. Nach dieser laBt die GroB
hirnrinde eine Zusammensetzung aus Feldern yon typischer Lagę und Aus- 
dehnung erkennen, dereń Zufuhr- und Abfuhrsysteme sich in durchaus 
konstanter, gesetzmaBiger Reihenfolge mit Mark umhiillen, und zwar die 
gleichwertigen Elemente, also die Fasern desselben Systems, angenahert zur 
gleichen Zeit1). Aus diesem Verhalten, welches Flechsig ais myelogene- 
tisches Grundgesetz bezeichnet2), ergibt sich eine chronologische Gliederung 
in eine relatiy groBe Anzahl von Feldern, von denen Flechsig definitiy 36 
(urspriinglich 7, dann proyisorisch 40) unterscheidet — jedoch mit dem Zu- 
satze, daB manche dayon eine noch feinere Aufteilung zulassen wurde. 
Eine solche ist in der Flechsigschen Ubersichtstafel durch Buchstabenindices 
an den Zahlen angedeutet. — Andererseits łassen sich die elementaren myelo
genetischen Rindenfelder in zusammengesetzte Felder oder Zonen zusammen- 
fassen, speziell die Felder 2, 2b, 2c = 5b, 8, 8b, 15 a und 15 ais Zentralzone, 
und zwar 2, 2b, 2c = 5b ais Rolandosche Abteilung — 8, 8b, 15a, 15 ais 
frontale Abteilung der Zentralzone (Flechsig). Die letztere liegt ihrer 
Hauptmasse nach auf der medialen Flachę der Hemisphare. Die beiden Ab- 
teilungen haben angenahert gleiche Langenausdehnung und gleichen Flachen- 
inhalt, die frontale empfangt auch an corticopetalen Fasern kaum erheblich 
weniger ais die Rolandosche Abteilung3). Die Felder 4 a, 4b, 10 (ev. noch 
1, 3; kaum 11, llb) lassen sich ais hippocampische Zonę zusammenfassen.

l) Die Ummarkung der gleichwertigen Elemente eines Bindenfeldes erfolgt 
nur zum Teil wirklich gleichzeitig, im iibrigen rasch nacheinander innerhalb eines 
gewissen Zeitraumes (Flechsig, 1904, S. 102). Der Angabe Siemerlings, daB 
schon friihzeitig durch yerstreute markhaltige Fasern eine Abgrenzung von Feldern 
unmóglich gemacht werde, widerspricht Flechsig entschieden (8. 62, 68). Flechsig 
hat seine Lehre auf ein hochst umfangreiches Materiał gegriindet: es wurden die 
Gehirne von 58 menschlichen Foten und Neugeborenen bzw. Kindern, davon 22 Ent- 
wickelungsstufen bis zur rechtzeitigen Geburt, untersucht. — 2) Dasselbe gilt ebenso 
wie fiir die Hirnrinde bzw. fiir die gesamten Projektions- wie Assoziationssysteme 
des Palliums auch fiir die subcorticalen Ganglien und Leitungen. So teilen sich 
der Sehhiigel, ebenso die Kleinhirnrinde in myelogenetische Zonen (Flechsig, 1904, 
8. 214, 226). — 3) Der FuB der zweiten und dritten Stirnwindung (Brocasches 
Sprachzentrum und Exner-Charcots Schreibzentrum) gehort nach Flechsigs 
neueren Tlesultaten in der Hauptsaehe nicht zur Zentralzone und bleibt frei von regel- 
mafiig angeordneten Stabkranzbiindeln. — 4) Naheres iiber den Begriff der Geburts- 
reife und den zweitgenannten Termin siehe bei Flechsig (1904, 8. 63 bis 65, 70).

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. g

Diese Felder gestatten rein entwickelungsgeschichtlich — zu
nachst ohne Riicksicht auf die anatomischen Verhaltnisse — eine chrono
logische Scheidung in drei Gruppen, namlich in 12 Primordial- 
gebiete (Feld 1 bis 12), welche vom siebenten Fbtalmonat bis zur recht- 
zeitigen Geburt (bei Madchen 52 cm Korperlange) uberwiegend oder zu einem 
erheblichen Teil markhaltig werden — in etwa 16 Intermediargebiete 
(13 bis 28), welche sich von der Geburt bis zum Schlusse des ersten Lebens- 
monates4) entwickeln — in etwa acht (29 bis 36) oder sechs Terminal- 
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gebiete (namlich 32, 33, 34, 35, 35b, 36 2), welche erst nach Ablauf des ersten 
Monates mit der Markbildung beginnen, d. h. wenigstens regelmahig geordnete 
markhaltige Fasern erhalten (Flechsig, 1904, S. 69). Gegen Ende des vierten 
Lebensmonates sind alle unterscheidbaren Faserziige in ihren Stammfasern

Chronologische, myelogenetische Gliederung der menschlichen 
GroBhirnrinde nach Flechsig.

Fig. 16.
AuBenflache.

Primordialgebiete (1 bis 12) dunkel, Intermediargebiete (13 bis 28) schraffiert, 
Terminalgebiete (29 bis 36) heli.

(Die Felder 25, 26, 28 bis 30 nicht besonders bezeichnet.)
Aufzahlung nach Flechsig (1904, S. 65 bis 67):

1. Lamina perforała anterior, Trigonum olfac-
torium.

2. Oberes Drittel der hinteren Zentralwindung
und (des hinteren Abhanges) der vorderen 
Zentralwindung, Lobulus paracentralis.

2b. Mittleres Drittel der hinteren Zentralwin
dung und (etwas spater — des hinteren 
Abhanges) der yorderen Zentralwindung.

3. Septum pellucidum mit Bandelette diagonale
(B r o c a), primares Cingulum (Flech
sig), corticopetale Fasern des Fornix in- 
ferior.

4 a. Uncus gyri hippocampi.
4b. Subiculum cornu Ammonis.
5. Lippen der Fissura calcarina und Polus

occipitalis bzw. Gyrus descendens und ein 
Teil der dritten Occipitalwindung.

5b = 2c. Unteres Drittel der hinteren Zentral
windung und (des hinteren Abhanges) der 
yorderen Zentralwindung.

6. Hintere Halfte und untere Flachę des Gyrus
fornicatus, Fornix longus.

7. Querwindung des Schlafenlappens.
7 b (?). Obere Halfte der ersten Inselwindung.

8. FuB oder hinterstes Viertel der ersten Stirn
windung.

8b. AnstoBender mittlerer Teil des Gyr. forni- 
catus in ganzer Breite.

9. Oberer Abschnitt des Cuneus.
10. Innenflache des Schlafenpoles.
11. Querwindung des Stirnlappens, orbitaler Teil

der dritten Stirnwindung (Flechsig).
11 b. AuBerer Teil der Pars orbitalis der dritten 

Stirnwindung.
12. Gyrus subangularis (Flechsig).
13. Gyrus supraangularis (Flechsig).
14. (ev. ais 15 zu stellen, Flechsig, 1904, S. 75.)

Erste Temporalwindung und Ubergang 
yon der ersten zur zweiten.

14 b. Ubergang der ersten Temporalwindung zum
Gyrus subangularis.

15 a. Vorderer Teil des Gyrus fornicatus zwi
schen 8b und Balkenknie.

15. Angrenzender Teil der ersten Stirnwindung:
auf der medialen Flachę hintere Halfte, auf 
der auBeren das zweite und dritte Viertel.

(Beziiglich 16 bis 36 s. Flechsig, 1904, S. 67 
bis 69.)

*) Falls man nur das letzte Feld der AuBen- und Innenflache jedes einzelnen 
Lappens ais Terminalgebiet bezeichnet.
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markhaltig, das wirkliche Ende der Markbildung liegt jedoch erst im reifen 
Alter (Kaes). Das Nahere ist aus der Zeittafel zu ersehen (vgl. Fig. 16 
u. 17).

Die angegebene rein entwickelungsgeschichtliche Oberflachengliederung 
ist nach Flechsig dei’ Ausdruck einer gesetzmaBigen Differenzierung in 
Ensdtatten oder Ursprungsgegenden bestimmter Fasersysteme, d. h. Gruppen 
anatomisch gleichwertiger Neurone. Den Nachweis, daB die Ummarkung 
nach Fasersystemen fortschreitet, hat Flechsig bereits 1876 (und spater) fiir

Fig. 17.
Innenflache.

das Riickenmark und den Hirnstamm erbracht: der obige Satz bedeutet nur 
eine Ausdehnung seines myelogenetischen Grundgesetzes auf die GroBhirn- 
rinde. Entgegen dieser Anschauung betrachten 0. u. C. Vogt, sowie 
C. v. Monakow die nach ihnen wenig regelmaBig erfolgende successive 
Ummarkung und Felderung ais rein auBerlich. Nach Vogt soli die Ent- 
wickelungsfolge in erster Linie in Beziehung stehen zum Faserkaliber; die 
Markbildung soli von bestimmten Punkten aus (in den Primordialgebieten) ein- 
fach konzentrisch iiber die Oberflache fortschreiten. Flechsig (1904, S. 59) 
betrachtet hingegen jenes Moment ais ein durchaus nebensachliches; vielfach 
erhalten namlich entgegen Vogt diinne Fasern friiher ihr Mark ais dicke, 
z. B. die Gollschen Strange friiher ais die Pyramidenfasern. — Monakow 
vermutete mehr lokale Faktor en, speziell Verschiedenheiten der Vascularisation 
ais Ursache fiir die zeitlichen Differenzen der Myelogenese. Demgegenuber 
betont Flechsig (speziell S. 60), daB die successive Entwickelung der Mark- 
scheide nach Fasersystemen erfolgt und einfach die Zeitfolge der ersten 
Anlage der Fasern durch Neuroblasten (W. His1) wiederholt (mit einzelnen 
Verspatungsausnahmen, z. B. beziiglich der yorderen Kommissur).

') Vgl. dessen zusammenfassende Darstellung: Die Entwickelung des mensch- 
lichen Gehirns wahrend der ersten Monate. Leipzig 1903. (Die spateren Ent- 
wickelungsvorgange vor der reifen Geburt sind hier nicht beriihrt.)

9*
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Neben der chronologischen Gliederung der Hirnrinde hat 
Flechsig eine anatomische oder tektonische erkannt, namlich nach 
dem Verhaltnis der Projektions- oder Stabkranzfasern und der Assoziations- 
oder Binnenfasern in den einzelnen myelogenetischen Rindenfeldern. Die 
Verbindungsweise mit der subcorticalen Region bzw. der Peripherie und mit 
anderen Rindengebieten gibt hier das Einteilungsprinzip ab; erganzt wird 
dasselbe durch den Nachweis einer damit parallel gehenden Verschiedenheit 
des Rindenbaues. Nach diesen Untersuchungen erweist sich die Hirnober
flache ais zusammengesetzt aus zweierlei Feldern, aus Projektions- oder 
Stabkranzfeldern, speziell Sinneszentren, und aus Assoziations- 
oder Binnenfeldern; es besteht eine tektonische Dualitat der GroB
hirnrinde, indem gewisse Teile eine direkte, einsinnige oder doppelsinnige 
Verbindung mit den Aufnahme- und Erfolgsorganen der Kbrperperipherie 
durch „Stabkranzfasern11 besitzen, andere hingegen einer solchen Verbindung 
so gut wie yóllig entbehren und im wesentlichen nur mit den erstgenannten 
Bezirken, sowie untereinander durch „Binnenfasern11 yerkniipft sind !). Das 
Fehlen von Stabkranzbundeln in den Feldern der zweiten Art schlieBt nach 
Flechsig das Vorkommen yereinzelter Projektionsfasern daselbst — jedoch 
in yerschwindender Zahl und ohne GesetzmaBigkeit (1904, S. 101) — keines- 
wegs aus; speziell gilt dies von der Nachbarschaft der Stabkranzfelder. Die 
vermeintlichen Stabkranzbiindel der Binnenfelder — so eine Anzahl von spat- 
reifenden Systemen (zwischen zweitem und viertem Lebensmonat) — konnte 
Flechsig jedoch direkt nach anderen Rindengebieten hin, auch nach friih- 
reifenden Feldern hin, verfolgen (S. 76 bis 78 2).

x) Ahnliches hat bereits Broadbent (Transact. of the Med. Chirurg. Soc. 
65, 178, 1872) yermutet. Er betrachtete die Stirn-, Scheitel- und Schlafenregion 
sowie die Insel ais Rindengebiete ohne direkte Beziehung zum Hirnschenkel und 
zu den Zentralganglien; jene Partien entwickeln sich am spatesten und hingen 
mit den hbheren geistigen Funktionen zusammen. — 2) Flechsig macht auch 
(1904, S. 76, 83, 93, 94, 101, 102, 103) speziell auf tauschende Irrlaufe und ev. 
wirkliche Aberrationen von Stabkranzfasern ais individuelle Varianten aufmerksam. 
So dringen Fasern aus dem machtigen Stabkranz des Gyrus fornicatus bzw.hippocampi 
eine Strecke weit in das tiefe Mark des Gyrus angularis not. Ebenso machen ge- 
legentlich Biindel aus dem Stabkranze der hinteren Zentralwindung einen weiten 
Umweg unter dem Gyrus parietalis stiperior-, ja die Fasern, welche aus dem 
medialen Thalamuskern durch den yorderen Sehhiigelstiel aufsteigen, laufen zu
nachst bis ganz dicht unter die Rinde des Stirnpoles und biegen dann erst nach 
hinten und oben, um in der ersten Stirnwindung zu endigen. Von gelegentlichen 
Aberrationen fiihrt Flechsig folgende an: Abzweigung einer Faser aus der primaren 
Sehstrahlung nach dem Felde 36, einzelner Fasern aus demselben Biindel in das 
Feld 17b. In der Rinde des unteren Scheitellappchens (19) und des Gyrus angu
laris (34) wurden nicht einmal yereinzelte aberrierte Stabkranzfasern aufgefunden 
(Flechsig, S. 76, 84 gegen Monakows Angabe, Arch. f. Psychiat. 31 und Neur. 
Zentralbl. 1904, S. 677). — 3) Yielleicht gehort auch noch das Feld 14 in der ersten 

Zu den Projektions- oder Stabkranzfeldern gehbren mit absoluter Sicher- 
heit die ersten acht Primordialgebiete, hbchstwahrscheinlich auch die 
spateren vier, von den Intermediargebieten mit Sicherheit nur die Felder 15 a 
sowie 15 — yorderer Teil des Gyrus fornicatus und angrenzender Abschnitt 
der ersten Stirnwindung — also die yorderen zwei Drittel von der frontalen 
Abteilung der Zentralregion3), desgleichen sehr wahrscheinlich Nr. 13 (Gyrus 
supraangularis — Flechsig).
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Den etwa 14 Projektionsfeldern stehen etwa 22 Binnenfelder gegeniiber. 
Die Stabkranzfelder sind ausgezeichnet durch fruhzeitige Entwickelung (vor 
der reifen Geburt, mit Ausnahme von Feld 13 und 15), sowie dadurch, daB 
sie zuerst aufsteigende Stabkranzsysteme aus der subcorticalen Region er
halten, zum Teil sicher aus den Endstatten der Sinnesnerven, und erst an 
zweiter oder dritter Stelle Balkenfasern und gleichseitige Assoziationsfasern 
aufweisen. Die Gesamtheit dieser Felder umfaBt die Hemisphare gewisser- 
maBen in Gestalt eines Ringes, welcher innen wesentlich breiter ist ais auBen 
und der Zentralfurche und der Fissura Sylwii entlang lauft. Dazu kommen 
noch eine Kappe entsprechend dem Occipitalpol und drei abgesprengte 
Feldchen in der Parietooccipitalregion. Die Binnenfelder, welche im mittleren 
Teile der Insel zusammenhangen, nehmen in der Hauptsache den Stirnpol ein 
mit der zweiten und dritten Stirnwindung, den Basalteil des Schlafenlappens 
mit der ganzen zweiten und dritten Schlafenwindung, fast den ganzen Scheitel- 
lappen, die Basis und einen Teil der Konvexitat des Hinterhauptslappens. Das 
Detail ist aus den nachstehenden Figuren (s. Fig. 18 u. 19 a. f. S.) ersichtlich.

Die Binnenfelder sind iiberdies dadurch charakterisiert, daB sie sich 
nicht bloB relativ spat — nach der reifen Geburt — entwickeln, sondern 
auch dadurch, daB sie von vornherein Balkenfasern oder ungekreuzte Asso- 
ziationssysteme erhalten. Sie lassen sich nach Flechsig (S. 78 bis 80) noch 
weiter nach Lagę und Faserverbindung einteilen in Randzonen und Zentral- 
gebiete: die ersteren sind gekennzeichnet durch die Anlagerung an die 
Primordialgebiete und durch die enge Verbindung mit diesen, von welchen 
aus sie ihre ersten Binnenfasern bzw. Fibrae arcuatae erhalten, erst spater 
treten die Randzonen mit den Terminalgebieten in Verbindung. Die Rand
zonen entwickeln sich im allgemeinen in der mittleren Markbildungsphase, 
also ais Intermediargebiete, und zwar relativ fruh um fruh entwickelte, relativ 
spat um spat entwickelte Primordialgebiete, von denen sie jedes einzelne 
wie mit einem Kranze umgeben. Durch dieses Yerhalten wird der Gedanke 
nahegelegt, daB die Randzonen in engstem funktionellen Zusammenhange 
mit dem benachbarten Primordialgebiete stehen. — Unter den „Zentral- 
gebieten“ nehmen die drei Felder 34, 35 und 35 a, 36 eine Sonderstellung ein, 
einmal durch ihre Lagę zwischen einer gróBeren Anzahl von Randzonen, die 
selbst wieder an Stabkranzfelder von verschiedener Art grenzen — dann aber 
auch durch ihren Reich tum an langen, zuletzt entwickelten Binnen- oder 
Assoziationssystemen.

Flechsigs Forschungen iiber die Entwickelung der Markscheide haben 
des weiteren den wichtigen Satz begriindet1), daB jener ProzeB langs der 
Nervenfasern in der Richtung vom Zelleibe oder Perikaryon nach der End- 
ausbreitung, also in der sogenannten Leitungsrichtung fortschreitet. Auf 
Grund der Ausbreitungsrichtung der Ummarkung ist demnach zu ent- 

Schlafenwindung und der basale und hintere Abhang des Gyrus hippocampi (neben 
Feld 23) zu den Gebieten mit corticofugalen Stabkranzbiindeln; Feld 14 empfangt 
sicher nicht corticopetale Fasern aus der Cochlearisleitung, ev. geht ein Teil des 
Tiirkschen Biindels daraus hervor. Wahrscheinlicher ist es, daB die genannten 
Gebiete Randzonen darstellen (Flechsig, S. 75, 80, 86) und nur unregelmaBig 
aberrierte Stabkranzfasern aufweisen.

’) Yogts Einwande gegen die beiden Satze erscheinen nicht stichhaltig.
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scheiden, an welcher der beiden yerbundenen Statten ein bestimmtes Faser- 
system endigt oder entspringt. Unter den Stabkranzbiindeln lassen sich

Tektonische Gliederung der menschlichen GroBhirnrinde
(nach Flechsig).

Fig. 18.
AuBenflache.

(14) Stabkranzfelder dunkel (Nr. 1 bis 13, 15) (vertikal schraffiert — motorisch, horizontal 
schraffiert = sensibel-sensorisch; Sinnesspharen Nr. 1 bis 8, 15; autonome Felder Nr. 9 bis 13). 

(22) Binnenfelder heli. (Etwa 16 Bandzonen — Nr. 14, 16 bis 30; etwa 6 Zentralgebiete — 
Nr. 31 bis 36). 
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danach die corticopetalen oder zentralaxonen yon den corticofugalen oder 
distalaxonen (nach Tschermak) anatomisch unterscheiden, unter den Rinden
feldern rezeptiye oder sensibel-sensorische, motorische und gemischte von- 
einander sondern.

Eine zweite Folgerung Flechsigs besagt, daB in den einzelnen Rinden
feldern die corticopetalen, zentralaxonen oder sensiblen Leitungen (ais „primare 
Radiarsysteme“) friiher ihre Markscheide erhalten ais die corticofugalen, 
distalaxonen oder motorischen. Mit Ausnahme des Pyramidensystems um- 
marken sich allerdings alle motorischen Systeme iiberhaupt erst zu einer Zeit, 
da bereits alle eigentlichen Sinnesleitungen markhaltig geworden sind (Flech
sig, S. 73, 90). — Wahrend die Markscheidenentwickelung in den anderen 
Rindenfeldern ausschlieBlich nach dem systematischen Charakter der Fasern 
erfolgt, laBt der ProzeB in der Zentralzone daneben noch eine topographische 
Abstufung erkennen, je nach der Zugehórigkeit der Fasern zu yerschiedenen 
Korpersegmenten. Von der Rolandoschen Abteilung bzw. von den Zentral
windungen erhalt zuerst das obere Drittel (Feld 2) sensible und bald darauf 
motorische Fasern, hierauf das mittlere Drittel (Feld 2b) sensible Fasern 
und motorische (letztere erst nach Markbildung in 3), endlich das untere 
Drittel (Feld 2c, zugleich mit 5b bezeichnet) sensible Fasern (jedoch erst 
nach 3, 4, 5) und motorische, die sogenannten Arnoldschen Biindel (erst 
gegen den dritten bis vierten Monat). Eine analoge zonenweise Entwickelung, 
welche yermutlich den zugehórigen Korpersegmenten entspricht, laBt die 
frontale Abteilung der Zentralregion erkennen. Hier erhalten zuerst der FuB 
der ersten Stirnwindung (8), gleich darauf das Mittelstiick des Gyrus forni
catus (8b), erst erheblich spater das yordere Drittel des Gyrus fornicatus 
(15a), endlich das zweite und dritte Viertel der ersten Stirnwindung (15) 
ihr Mark; vom letztgenannten Felde geht die hintere Abteilung der yorderen 
yoraus.

Unter den stabkranzfiihrenden Feldern entspricht nach Flechsig die 
eine Gruppe (Feld 1 bis 8, 15) den primaren Sinnesspharen. Nach 
dieser Identifizierung bilden die Felder der hippocampischen Zonę 4 a, 4b, 6 (?) 
inki. Lamina perforata anterior und Trigonum olfactorium (1) sowie Septum 
pellucidum (3), yermutlich auch der Schlafenpol (10) die Riech- und Schmeck
sphare. — Die Felder der zweigeteilten Zentralzone (2, 2b, 2c = 5b und 8, 
8b, 15a, 15) bilden die Tast- und Bewegungssphare im allgemeinen Sinne, 
dje Lippen der Calcarina und der Occipitalpol (5) die Sehsphare, die Quer- 
windung des Schlafenlappens und der hintere Teil des insularen Abhanges der 
ersten Schlafenwindung [7] (dazu eyentuell, jedoch noch fraglich, die obere 
Halfte der hinteren Inselwindung [7b]) die Horsphare. Fiir diese funktionelle 
Bedeutung der myelogenetisch und tektonisch charakterisierten Felder, und 
zwar in der yon Flechsig angegebenen Ausdehnung1), spricht erstens die Tat-

*) Gegen eine nachtragliche VergróBerung der primaren Sinnesspharen spricht 
nach Flechsig erstens der Umstand, dafi sich in die Randzonen mit Sicherheit 
nur eine yerschwindende Zahl nicht gesetzmafiiger Stabkranzfasern yerfolgen laBt — 
dann auch die Tatsache, daB sich die charakteristische Rindenstruktur jeder Sinnes- 
sphare auf das damit identiflzierte myelogenetische Feld beschęankt, wahrend die 
angrenzenden Gebiete einen davon ganz abweichenden Rindenbau aufweisen (S. 74, 
86, 101 — ygl. unten Abschnitt B). Auch lassen sich die spat entwickelten Faser- 
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sache, daB sich am embryonalen Gehirne die betrefienden Sinnesleitungen — 
speziell die Hauptschleifenbahn, die olfaktive, die optische und die akustische 
Leitung — isoliert bis in die bezeichneten Rindengebiete hinein verfolgen 
lassen. — Andererseits stimmt jene Lokalisation zum Teil sehr gut uberein mit 
den Daten der menschlichen Pathologie, welch letztere allerdings an Scharfe der 
Grenzbestimmung weit hinter der myelogenetischen Einteilung zuriickbleiben. 
Es geniige der Hinweis auf die genaue klinische Bestimmung der Sehsphare 
durch Hun und Henschen, auf die Daten iiber die Lokalisation der Moti
litat und Sensibilitat, sowie der Riechsphare. Eine gewisse Abweichung 
besteht nur beziiglich der Horsphare, welche man nach den klinischen Be
funden in die erste Schlafenwindung uberhaupt zu lokalisieren pflegt, wahrend 
das von Flechsig ais Endstatte der Hórleitung erkannte Rindenfeld (7, 7 b [?]) 
in der Fissura Sylwii verborgen liegt. Die Bezeichnung des Subiculum cornu 
Ammonis (Tb) und des hinteren Teiles des Gyr. fornicatus (6) ais Schmeck- 
sphare ist nur eine vermutungsweise. —• Da die Sinnesspharen zur normalen 
Geburtszeit, allein ausgenommen die vorderste Partie der Rumpfregion (15 a, 
15), bereits ausgereift sind, erscheint nach Flechsig das Gehirn des Neu- 
geborenen befahigt, auBere Reize aufzunehmen und zum Ausbau des Intellekts 
zweckmaBig zu verarbeiten (S. 63).

Eine zweite Gruppe der Stabkranzgebiete bzw. der Primordialgebiete 
(9 bis 12; dazu 13) bezeichnet Flechsig ais autonome Felder ohne bekannte 
Verbindung und Funktion, da ihre Projektionssysteme nicht mit Sicherheit 
einen Zusammenhang mit bestimmten Sinnesleitungen erkennen lassen. Die- 
selben sind auch dadurch ausgezeichnet, daB sie zur Zeit der reifen Geburt 
noch relativ unfertig sind, noch keine markhaltigen Fasern in der Rinde selbst 
aufweisen. Sie erhalten einzelne (corticopetale?) Biindel aus der Gegend der 
Sehstrahlung (Feld 9, 12), reichlicher sind die absteigenden Fasern (nach dem 
Balken?).

Beziiglich der Funktion der Binnenfelder befinden sich unsere Kennt- 
nisse noch sehr im Anfange. Flechsig hat ihre anzunehmende Beziehung zu 
den hóheren geistigen Funktionen allgemein ausgedriickt durch den Terminus 
„Assoziationszentren" !)• Er sieht in den Binnengebieten der Hirnrinde

systeme mit Sicherheit in Primordialgebiete, nicht in die Felder 16 bis 36 ver- 
folgen (S. 76). Fiir eine nachtragliche gleichmafiige Ausstattnng auch dieser 
Rindengebiete mit Stabkranz bleiben keine bekannten Ziige von Projektionsfasern 
iibrig; auch wiirde iibrigens die Masse der Projektionsfasern gar nicht ausreichen, 
der gegeniiber der Balken mindestens das Dreifache ausmacht (S. 178). Im letzten 
Stadium der Hirnausbildung handelt es sich nicht so sehr um weitere Bildung 
neuer Stabkranzleitungen, ais vielmehr um Vervollstandigung der vorhandenen 
durch Collateralen und um Ausgestaltung der Binnensysteme zwischen verschiedenen 
Rindenstellen. — Nach Ummarkung der ersten Balkenfasern in den Randzonen 
ist allerdings eine scharfe myelogenetische Abgrenzung der primaren Sinnesspharen 
nicht mehr móglich, beziiglich der Horsphare schon eine Woche nach beendeter 
Reife nicht mehr (S. 86). Trotzdem tragt auch noch das Gehirn des Erwachsenen 
deutliche Anzeichen der myelogenetischen Felderung nach Faserverteilung und 
Struktur, so daB ein nachtraglicher Ausgleich der entwickelungsgeschiehtlichen 
Differenzen nicht annehmbar ist (S. 179).

x) Flechsig diskutiert auch dieBezeichnungen „Denkorgane, hóherepsychische 
Zentren11. Er bemerkt, dafi mit obigem Terminus nicht gesagt sein soli, daB sich 
alle Funktionen jener Gebiete unter dem Begriff der Assoziation bringen lassen 
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in erster Linie Organe der assoziierten Gedachtnisspuren, sowie aller kompli- 
zierten Assoziationen. Flechsigs Assoziationszentrentheorie tritt speziell 
der Sinneszentrentheorie H. Munks entgegen, nach welcher die gesamte Hirn
rinde in Sinnesspharen aufgeteilt sein soli (vgl. oben). Die Sinneszentren
theorie Lucianis (ahnlich die Vorstellungen von Exner u. Paneth), der 
zufolge die Bander der Sinnesspharen nbereinandergreifen und so zur Bildung 
„mehrsinniger11 Gebiete fiihren, besitzt hingegen eine gewisse Verwandtśchaft 
mit der Flechsigschen Lehre von der tektonischen Dualitat der Hirnrinde. — 
Die Lokalisationsdaten, welche die menschliche Pathologie fiir die Annahme 
hóherer (sekundarer und tertiarer) sensorischer wie motorischer Zentren er- 
geben hat, wurden im obigen behandelt. Dieselben betreffen durchweg 
Rindengebiete, welche von den primaren Sinnesspharen nach Flechsig 
getrennt sind und Binnenfelder ohne zuftihrende oder ableitende Stabkranz- 
biindel darstellen. Die klinisch erschlossenen sekundaren Zentren, speziell 
das sensorische Sprachzentrum (Feld 14b neben 7), das Tonzentrum (Feld 14 
neben 7), das Lesezentrum (etwa Feld 24 neben 5), das motorische Sprach
zentrum (18b neben 2c = 5b), das motorische Schreibzentrum (Feld 18 
neben 2b) scheinen durchweg Randzonen zu entsprechen, also Rindenpartien, 
welche durch kurze Binnen- oder Assoziationssysteme mit den angrenzenden 
primaren Sinnesspharen eng yerbunden sind. —• Hingegen scheinen die 
tertiaren oder mnestischen Zentren in den Zentralgebieten zu liegen, speziell 
laBt sich im Gryr. angularis vorn unten ein mnestisch-akustisches, hinten 
oben ein mnestisch-optisches Zentrum annehmen. Jedenfalls ist nach der 
Ausbreitung der Binnenfelder iiber den Stirnpol und die zweite wie dritte 
Stirnwindung, iiber den Scheitellappen und Praecuneus, sowie iiber den 
Schlafenlappen eine besondere Beziehung dieser Hirnteile zu den hóheren 
geistigen Leistungen zu yermuten.

Eine analoge Oberflachengliederung, wie sie durch die successive Mark- 
scheidenentwickelung am menschlichen Gehirn erkannt wurde, kommt nach 
Flechsig (1904, S. 238 bis 245) zweifellos auch dem Hirn der Tiere zu. 
Doch sind die Regionen, welche regelmaBig gestellter Projektionsfasern (nicht 
yereinzelter!) entbehren, relativ weit kleiner und weniger regelmaBig gestaltet 
ais beim Menschen1), wie dies Flechsig u. Dóllken speziell fiir Hund und 
Katze, die kaum 20 Rindenfelder aufweisen, gefunden haben. Die haupt- 
sachlichsten Binnenfelder, dereń Vorkommen weit in die Saugetierreihe herab- 
reicht, haben eine analoge Lagę wie beim Menschen — also frontal, parietal,

und daB jedem einzelnen Feld eine besondere selbstandige psychische Funktion 
zukomme (S. 829 bis 334). — DaB sich. die BewuBtseinsetscheinungen nicht einfach 
und ausschlieBlich ais assoziative Vorgiinge betrachten lassen, wurde speziell von
A. Riehl betont gegeniiber J. Loeb, welcher das BewuBtsein ais eine Funktion 
des assoziativen Gedaćhtnisses definiert hatte. Kein „Urteil“ lasse sich beschreiben 
ais rein assoziatiyer Vorgang, ein solcher kann hóchstens das Materiał fiir das 
Urteil liefern. Auch fiir das Gedachtnis stellt die Assoziation zwar eine wesent- 
liche, aber nicht die einzige Bedingung dar (Hitzig, G. A. 2, 139 bis 151).

‘) Auch ist zu beriicksichtigen, daB die homologisierende Bezeichnung bfters 
unzutreffend ist — so sind der Gyr. angularis der niederen Affen und der Gyr. 
angularis der Anthropoiden und des Menschen nicht direkt, bzw. in ihrer gesamten 
Ausdehnung yergleichbar (Flechsig, S. 195). Vgl. auch Kohlbrugge, Zeitsehr. 
f. Morph. u. Anthrop. 6, 191, 1903 u. Zuckerkandl, ebenda S. 285. 
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temporal; eine Gliederung in Randzonen und Zentralgebiete ist bisher nicht zu 
erkennen. Auch verlauft der ProzeB der Ummarkung weit rascher und viel 
weniger ubersichtlich ais wie beim Menschen. — Eine isolierte Exstirpation 
von Binnenfeldern erscheint bis zum Affen hinauf so gut wie unmóglich.

Flechsigs Lehre von der tektonischen Dualitat der Hirnrinde, von 
ihrer Gliederung in Projektionsfelder und Binnenfelder hat mannigfachen 
Widerspruch gefunden. Bedeutet sie doch einen prinzipiellen Gegensatz zu 
der auf Tierversuche gegriindeten Sinneszentrentheorie (H. Munk); zudem 
standen die anatomischen Vorstellungen einer gleichmaBigen Ausstattung der 
ganzen Hirnoberflache mit Stabkranzfasern, einer Zugehórigkeit aller einzelnen 
Rindenabschnitte zu bestimmten Thalamuszonen (Monakow) und eines durch- 
weg gleichartigen Baues der Hirnrinde (Meynert) in ziemlich allgemeiner 
Geltung. Allerdings sprachen schon Hitzigs Befunde, daB der erregbaren 
Zonę eine nur beschrankte Ausdehnung zukommt, und daB lokale Exstir- 
pationen im Bereiche des Stirnlappens, eventuell auch des Scheitellappens, 
ahnlich wie pathologische Defekte daselbst ohne Lahmungserscheinungen 
bleiben, ebenso die Einschrankung der Sehsphare beim Menschen vom 
Occipitallappen auf die Calcarinaregion (Hun, Henschen) gegen die An- 
nahme einer gleichmaBigen Beziehung der gesamten Rinde zur Korper- 
peripherie. Zu analogen Schlussen wurden, wie bereits oben erwahnt, 
besonders klinische Beobachtungen verwertet (so unter anderen von Exner, 
Nothnagel, Dejerine). Ist doch keine primar-sensorische oder primar- 
motorische Ausfallserscheinung bekannt, welche sich gesetzmaBigerweise bei 
Lasion der stabkranzlosen Felder 16 bis 36 fande (Flechsig, S. 221); wohl 
aber gilt dies von sekundaren wie tertiaren motorischen wie sensorischen 
Storungen (Aphasie, Alexie, Agraphie, siehe oben). Die Pathologie weist 
demnach deutlich darauf hin, daB beim Menschen die primaren sensorischen 
und motorischen Felder nur den kleineren Teil der Hirnoberflache einnehmen 
(Dejerine, Flechsig).

Die gegen Flechsigs Lehre angefiihrten Argumente sind teils prinzipieller, 
philosophischer Natur, teils stiitzen sie sich auf myelogenetische Beobachtungen 
speziell an dem relativ tiefstehenden Katzenhirn und an einer geringen An- 
zahl von menschlichen Entwickelungsstufen (0. u. C. Vogt, Siemerling, 
Monakow), auf klinische Befunde, auf Lasionsexperimente an Tieren und 
auf Untersuchungen uber sekundare Degeneration J).

Ohne auf das Detail der Streitpunkte eingehen zu wollen, sei hier nur 
bemerkt, daB meines Erachtens, zumal nach Flechsigs eingehender Gegen- 
kritik, jene Bedenken nicht gerechtfertigt erscheinen. Liegt doch den An- 
gaben, daB auch die nach Flechsig stabkranzlosen Gebiete, speziell die

') Bianchi, Zentralbl. f. Nervenheilk. 1900, S. 644. Dójerine, Anatomie 
des centres nerveux., Paris 1899. Monakow, Arch. f. Psychiat. 31 (1899); Er- 
gebn. d. Physiol. 1 (2), 590, 1902; Neur. Zentralbl. 1904, S. 677. Nissl, 
Monatsschr. f. Psychiat. 1897. Probst, Arch. f. Anat. 1901, S. 357. Rutis- 
hauser, Monatsschr. f. Psychiat. 5 (1899). H. Sachs, ebenda 1, 306. Siemer
ling, Beri. klin. Wochenschr.’ 1898, S. 1033. O. u. C. Vogt, Journ. d. physiol. 
gón. 1900; Zeitschr. f. Hypnot. 10 (1901); Etude sur la myólinisation des hemispheres 
cćrebraux, Paris 1900; Neurobiologische Arbeiten 1 (1902), 2 (1904), Jena (auch 
Jen. Zeitschr. f. Naturwiss.). Vgl. auch E. Hitzig, Les centres de projection 
et les centres d’association, Le Nevraxe 1, 291, 1900.
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Zentralgebiete, nachtriiglich Stabkranzbiindel erhalten, augen scheinlich eine 
Verwechslung von Balkenfasern mit Projektionsfasern zugrunde. DaB patho- 
logische Lasionen, noch mehr experimentelle am Tier, speziell im Stirn- und 
Scheitellappen sehr leicht — ja fast unvermeidbar — „fremde“ Stabkranz- 
biindel mitbetreffen, welche zum Teil in die genannten Hirnregionen hinein 
ausbiegen, wurde schon oben betont (vgl. Flechsig, S. 238). Speziell ist die 
Existenz eines Stabkranzes fiir den Stirnpol und die zweite wie dritte Frontal- 
windung (Dejerine), sowie fiir den Gyr. parietalis inferior und angularis 
(aufsteigender Pulvinarstabkranz nach Monakow, Ferrier u. Turner, 
Probst) aus den vorliegenden pathologischen Befunden nicht abzuleiten ■), 
ebensowenig ein Zusammenhang der gesamten Konvexitat der Hinterhaupts
lappen mit der Sehleitung (H. Sachs; vgl. Flechsig, S. 191, 202 bis 211).

Dbllken, Neur. Zentralbl. 1898, Nr. 21..— Flechsig, ebenda 1894, S. 606;
1895, S. 1118,1177; Zentralbl. f. Physiol. 1896, S. 325.— Derselbe, Gehirn und Seele. 
Leipzig, Veit u. Co., 1896. — Derselbe, Die Lokalis. d. geist. Vorgange, Leipzig
1896. -— Derselbe, Neur. Zentralbl. 1898, Nr. 21, S. 977 bis 996, vgl. auch 1899, 
S. 1060. — Derselbe, Nevraxe 2 (1), 63, 1900. — Derselbe, Vortr. a. d. Physiol.- 
Kongr., Turin 1901 (Arch. ital. de biol. 36, 30—39). — Derselbe, Ber. d. sachs. 
Ges. d. Wiss. 1904, 1. Teil, S. 50 bis 104, 2. Teil, S. 177 bis 248. — Niessl- 
Mayendorff (bez. Sehsphare), Arch. f. Psychiat. 37, H. 2, 1903 u. 1905.

B. Einiges bezuglich. der histologischen Differenzierung 
der Hirnrinde.

Die corticalen Ursprungs- und Endigungsfelder der yerschiedenen 
Leitungsbahnen sind nicht bloB durch diese tektonischen Beziehungen, 
sondern auch durch Verschiedenheiten in der schichtenweisen Gliederung der 
Rinde und in der Form der Bauelemente charakterisiert. Ja einzelne Rinden- 
bezirke weisen geradezu spezifische Neuronenformen auf. Auch scheint der 
Zusammenhang mit den zu- und abfiihrenden Projektionssystemen und jener 
mit den homolateralen oder bilateralen Assoziationssystemen an yerschiedene 
Zellschichten yerteilt zu sein: die Ursprungszellen der Binnenfasern scheinen 
meist in der zweiten, dritten oder fiinften Rindenschicht zu liegen, ihre 
Endigung (wenigstens in der Sehsphare) in der Molekularschicht (Flechsig,
S. 55, 230; R. y Cajal, S. 72). Auch weisen die Projektionsfasern und 
die Balkenfasern schon mikroskopische Difierenzen auf. Die markhaltigen 
Fasern yerteilen sich in typisch yerschiedener Weise innerhalb der Rinde: 
im Subiculum cornu Ammonis (4b) reichen sie bis ins Siratwm zonale, in der 
Horsphare (7) dringen sie in die untersten drei Schichten ein, in der Seh
sphare (5) nur in die untersten zwei Schichten (Flechsig, S. 73).

Alle Sinnesspharen zeigen eine charakteristische Bauart, in welcher 
Flechsig (S. 81) eine gewisse Ahnlichkeit mit jener ihrer peripheren Auf-

*) Auch beim Affen erhielten Ferrier u. Turner (Journ. of anat. and 
physiol. 1897, p. 675) nach Lasion des Gyr. angularis keine absteigende Degeneration. 
Das gegenteilige Besultat Bernheimers (Arch. f. Ophth. 1903) ist auf Mit- 
yerletzung der sagittalen Markleiste Wernickes bzw. der motorischen Sehstrahlung 
zuruckzufiihren (vgl. oben). — Einen analogen Befund erhoben Bothmann am 
Hunde, Beevor u. Horsley (Brain 25, 436, 1903) am Affen nach Lasion der 
Stirnpolregion.
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nahmeorgane sieht. Die Ausdehnung der histologisch ausgezeichneten 
Partien und der myelogenetischen Felder stimmt yollkommen iiberein 
(Flechsig, S. 81); Campbell ist geradezu auf Grund seiner histologischen 
Forschungen zu einer wesentlich gleichen Einteilung der Rinde gelangt wie 
Flechsig auf Grund der Markscheidenentwickelung.

Botazzi, Intorno alla corteccia cerebrale dei yertebrati. Firenze 1893. —
A. W. Campbell, Journ. of ment. sciene 50, 651, 1904 und Proc. B. S. 72, 488, 
1904. — Derselbe, Journ. of anat. 38, 1, 1903. — Flechsig, Ber. d. sachs. Ges. 
d. Wiss. 1904, 1. Teil, S. 50 bis 104, 2. Teil, S. 177 bis 248. — Golgi, Unters. iiber 
den feineren Bau des zentralen und peripherischen Neryensystems. D. Ubers. v.
B. Teuscher. Jena 1894. — Hamarberg, Studien iiber Idiotie, IJpsala 1895. —- 
Hermanides u. Koppen (Kaninchen, Batte, Maus, Maulwurf), Arch. f. Psychiat. 
37, 616, 1903. — Semi Meyer, Abhandl. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1898; Arch. f. 
mikr. Anat. 54 (1899). — Nissl, Vers. d. sudwestd.Nervena.rzte 1897; Monatsschr. 
f. Psychiat. 1897. ■— B. y Cajal, Studien iiber die Hirnrinde des Menschen, Leipzig 
1900 bis 1903, 4 Hefte. — Derselbe, Textura del sistema nervioso del hombre y 
de los wetebrados, Madrid 1904, 7 Fasc. — Schlapp, Arch. f. Psychiat. 30, 583, 
1898 u. Americ. Journ. of anat. 2, 259, 1903. — J. Turner, Brit. assoc. Belfast 
1902, S. 781.

Zentralzone.
Der Entsendung absteigender Biindel (Pyramidenfasern) ausschlieBlich aus der 

yorderen Zentralwindung, der yorderen Halfte des Lobus paracentralis und aus nur 
yereinzelten Stellen des yorderen Abhanges der hinteren Zentralwindung entspricht 
eine ganz analoge Verbreitung der von Betz entdeckten Biesenpyramidenzellen 
(Mensch — Kolmer, Flechsig, Campbell ‘). Die letzteren finden sich zudem 
in den zur Zentralzone gehorigen Feldchen der zweiten und dritten Stirnwindung. 
Auch die Bindę des Feldes 8 und des oberen Bandes yon 8b fiihrt im Gegensatz 
zu den Feldern 15 und 15a Biesenpyramidenzellen, wahrend 15a durch die Biesen- 
spindeln (W. v. Brane a) ausgezeichnet ist (Flechsig). Analog ist die topo- 
graphische Verbreitung der groBen Pyramidenzellen beim Affen. Beim Hunde, 
ahnlich bei der Katze, nehmen sie ein gelapptes Feld um die Fissura coronalis ein 
(Kolmer, Campbell). Schwein, Bind, Nagetiere, Insektiyoren entbehren dieses 
Zelltypus (Kolmer).

Die yordere Zentralwindung, welche bereits Schlapp am Macacus von deut- 
lich anderer Struktur fand ais die hintere, ist charakterisiert durch die enorme 
Dicke der Schichten der mittelgroBen und oberflachlichen groBen Pyramidenzellen 
und durch das Fehlen einer deutlichen Kórnerschicht, die hintere Zentralwindung 
gerade umgekehrt durch die Ausbildung einer solchen, sowie durch die geringe 
Entwickelung jener Schichten von Pyramidenzellen (B. y Cajal, Brodmann, 
Flechsig, Campbell). Wahrend die groBen und mittelgroBen Pyramidenzellen 
absteigenden Stabkranzfasern den Ursprung gehen, spielen kleine Pyramidenzellen 
diese Bolle fiir die Balkenfasern2). Die hintere Zentralwindung zeigt in der Begel 
eine histologische Zweiteilung der Lange nach, in der yorderen Zonę sensible 
Plexus, im hinteren Abhang bereits Fehlen yon Stabkranzbiindeln und dieselbe

’) H. B. Thompson (Journ. of comp. neurol. 1899, p. 113) hat eine ver- 
gleichende Zahlung der Biesenpyramidenzellen und der Pyramidenfasern yor- 
genommen. — 2) B. y Cajal schreibt der yorderen Zentralwindung einen charakteri- 
stischen Plexus exogener Neryenfasern zu im Niyeau der mittelgroBen Pyramiden 
(dritte Schicht), der hinteren einen solchen in der Kórnerschicht (fiinfte Schicht). 
Flechsig (S. 97) findet in jenem Bindenfeld, welches Biesenpyramidenzellen fiihrt, 
die corticopetalen Stabkranzfasern yielfach nur sehr sparlich. — Auch bei niederen 
Wirbeltieren ist nach B. y Cajal die Zentralzone durch ihren Beichtum an mittel
groBen und groBen Pyramidenzellen und durch eine breite plexiforme Schicht aus
gezeichnet.
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Struktur wie die angrenzenden parietalen Assoziationsfelder (Flechsig, S. 97 u. 
190, Campbell). Bei amyotropischer Lateralsklerose erweist sich nur die yordere 
Zentralwindung mitbetroffen, bei Tabes nur die hintere, nach Amputation einer 
Extremitat beide (Campbell). — Die histologische Grenze zwischen yorderer und 
hinterer Zentralwindung setzt sich iiber den Lobus paracentralis, diesen halbierend, 
fort (Brodmann, Campbell).

Betz, Zentralbl. f. med. Wiss. 1874, S. 578, 595. — Brodmann, Journ. f. 
Psychol. u. Neurol. 2, 79, 1903. — Kolmer, Arch. f. mikr. Anat. 1900, S. 151. — 
B. y Cajal (Zentralzone bei niederen Wirbeltieren), Gaz. med. Catal. 1890; Bef. 
Neur. Zentralbl. 1890, S. 690. — Derselbe, Die Bewegungsrinde, H. 2, Leipzig 1900.

Sehsphare.
Die Sehsphare (Feld 5) erweist sich auf Grund der pathologischen wie der 

tektonischen Befunde ais identisch mit dem Ausbreitungsbezirke des Vicq 
d’Azyrschen oder Gennarischen Streifens, weleher aus einem Plexus yon auf- 
steigenden Fasern der Sehleitung und aus Sternzellen mit absteigendem Achsen- 
zylinder besteht (Botazzi, B. y Cajal). Die Badiarfasern der primaren Seh- 
strahlung sind bis in die zweitunterste Schicht, bzw. bis zu den Bifurkationen 
markhaltig (Flechsig). Die Schicht der groBen Sternzellen (yierte Schicht) fehlt 
bei kongenitaler Anophthalmie (Leonowa, 1896, Shaw Bolton, 1901, Hanke, 
1903). Charakteristisch fiir die Sehrinde sind ferner die sechste und achte Schicht 
yon Zellen mit aufsteigendem Achsenzylinder, die geringe Anzahl yon Biesen- und 
mittelgrofien Pyramidenzellen (B. y Cajal).

Brodmann, Journ. of Psychol. 2, 133, 1903. — Mann (Zellyeranderung bei 
Belichtung), Zentralbl. f. Neryenheilk. 17, 567, 1894. — B. y Cajal (Kaninchen), 
La Cellule, 1892. — Derselbe, Die Sehrinde, H. 1, Leipzig 1900. — Shaw Bolton 
(Mensch), Philos. Trans. B 193, 165, 1901.

Horsphare.
Die Horsphare ist innerhalb der yon Flechsig bestimmten Ausdehnung 

(Feld 7, yielleicht auch 7b) histologisch ausgezeichnet durch die plotzlich auf das 
Doppelte anwachsende Bindendicke (Flechsig, S. 85; Campbell). Der feinere 
Bau bietet gegeniiber den basal angrenzenden Partien (Assoziationszentren) wenig 
Charakteristisches. B. y Cajal beschreibt nach seinen diese Bindenzone nur in 
weiterem Umfange betreffenden Studien ais typisch den siebenschichtigen Bau mit 
besonderer Entwickelung der Kornerschicht und der tiefen Schichten, die groBe 
Zahl doppelt gebiischelter Zellen, das Yorkommen sogenannter Spezialzellen mit 
sehr starken horizontalen Dendriten, welche yertikal aufsteigende Nebenaste abgeben.

Holi (Insel), Arch. f. Anat. 1902, S. 1 u. 1904, S. 321 (vgl. auch Betzius, 
Marchand). — B. y Cajal, Die Hórrinde, H. 3, 1902.

Riechsphare.
Innerhalb der Biechsphare bzw. im Uncus gyri hippocampi (Feld 4a) ist die 

Bindę schichtenarm. Charakteristisch ist die groBe Dicke der Molekularschicht, das 
Vorkommen von mittelgrofien und Biesenpyramidenzellen mit absteigendem Dendriten- 
biischel und das Fehlen yon kleinen Pyramidenzellen.

Calleja, La region olfactoria del cerebro, Madrid 1893. — B. y Cajal, Die 
lłiechrinde, H. 4, 1903.

Schmecksphare.
Die Bindę des Subiculum cornu Ammonis (Feld 4b), in weleher — in Yerein 

mit dem hintersten Teile des Gyr. fornicatus (Feld 6) — Flechsig die Schmeck
sphare yermutet, ist gegen den aufieren Teil des Gyr. hippocampi scharf abgegrenzt 
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und ausgezeichnet durch inselfbrmige Gruppen polymorpher Riesenzellen, welche 
innerhalb des Stratum zonale liegen und die Schicht der kleinen Pyramiden unter- 
brechen (R. y Cajal, Flechsig, 1904, S. 100).

C. Kurze Ubersicht der Morphologie und Physiologie
der Leitungsbahnen des Grofehirns.

I. Morphologie.
Die einzelnen Fasersysteme und Leitungsbahnen yerbinden entweder ais 

Stabkranzziige aufsteigend oder absteigend, kreuzend oder gleichseitig, die 
Hirnrinde, die subcorticalen Ganglien (Thalamus, Corpus striatum, Linsen- 
kern, Luysscher Korper, Substantia nigrai), die Hirnnervenkerne, dasKleinhirn 
(inki, rotem Kern), die grauen Massen des Hirnstammes, endlich das Riicken- 
mark. Oder es handelt sich um Verbindungen yerschiedener Stellen der 
GroBhirnrinde untereinander, um Ziige yon Binnenfasern, welche inner
halb der Rinde einer und derselben Windung yerlaufen (intracorticale Asso- 
ziationssysteme) oder benachbarte wie entferntere Windungen derselben 
Hemisphare miteinander yerkniipfen (kurze und lange extracorticale Asso- 
ziationssysteme) oder endlich zwischen beiden Hemispharen kreuzen (speziell 
Balkenfasern).

Die Stabkranzfelder, insbesondere die Sinnesspharen, besitzen allgemein 
gesprochen durchweg eine doppelsinnige Verbindung mit der Kórperperipherie 
(Flechsig ')• Die corticofugalen und corticopetalen Leitungsbahnen zeigen 
zum Teil eine erhebliche Analogie, so daB man yon „konjugierten Strang- 
paaren“ sprechen kann, welche zudem einander benachbart yerlaufen. (Das. 
beziigliche Detail ist im Text zu den Leitungsschemata ubersichtlich zu- 
sammengestellt.) Uberdies kommen den Stabkranzfeldern gekreuzte und 
ungekreuzte Assoziationssysteme zu. Die stabkranzfreien oder Binnenfelder 
sind ausschlieBlich auf cortico-corticale Leitungsbahnen bzw. Assoziations- 
bahnen angewiesen.

Die Lehre yon diesen beiden Arten yon Leitungsbahnen2), die Hirn- 
tektonik, ist bereits zu einem so ausgedehnten Spezialgebiete geworden, daB

*) Die subcorticalen Ganglien teilen sich wesentlich in folgender Weise auf 
die primaren Sinnesspharen auf: 1. Tastsphare (2, 8, 15): Sehhiigel und Globus 
pallidus des Linsenkerns; 2. Riechsphare (1, 3, 4 a, eyentuell 10): Bulbus olfactorius 
und Globus palliclus- 3. Sehmecksphare (4b, 6): Sehhiigel und Pulyinar; 4. Seh
sphare (5): aufierer Kniehocker und Pulyinar; 5. Horsphare (7): innerer Kniehócker 
und Pulyinar. — Monakow unterscheidet unter den subcorticalen Gebilden solche 
ais „GroBhirnanteile", welche durch Rindenlasion mitbetroffen werden. Direkte, 
d. h. rasch nach der Operation degenerierende GroGhirnanteile sind die yorderen, 
medialen, lateralen Sehhiigelkerne und der hintere Sehhiigelkern, sowie das Pulyinar, 
ferner der Luyssche Korper, die Substantia nigra, das oberflachliche Grau des yor
deren Paares der Vierhiigel, die Briickenkerne. Indirekte GroBhirnanteile, 
welche nach der Operation eine allmahliche Volumreduktion erfahren, sind die 
yentralen Kerne des Sehhiigels, der mediale Kern des Corpus mammillare (eyentuell 
auch der laterale und die Zona incerta), der rotę Kern, die Haubenstrahlung und 
Hauptschleife, das hintere Paar der Vierhiigel mit seinem Arm, der gekreuzte Binde- 
arm und die gekreuzte Kleinhirnhemisphare, die gekreuzten Hinterstrangkerne. — 
!) Nach Flechsig (1904, S. 71) bestehen schon mikroskopische Unterscheidungs- 
merkmale fiir Stabkranz- und Balkenfasern. Unter den ersteren sind die cortico- 
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auf die zahlreichen beziiglichen Lehrbiicher verwiesen werden muB. Hier 
kann nur eine diirftige Skizze geboten werden, fiir welche Flechsigs jiingste 
zusammenfassende Darstellung ganz wesentlich mitverwertet wurde.

Bechterew, Leitungsbahnen, Leipzig, 2. Aufl., 1899. — R. y Cajal, Beitrag 
zum Studium der Medulla oblongata, Leipzig 1894. — Deiters, Unters. iiber Gehirn 
und Riickenmark, Braunschweig 1865. — Dejerine, Anatomie des centres nerveux, 
T. I und II, Paris 1894. — Edinger, Vorlesungen iiber den Bau der neryosen 
Zentralorgane, 2 Bde., Leipzig, 6. Aufl., 1904. —Derselbe (Entw. der Gehirnbahnen 
in der Tierreihe), Deutsche med. Wochenschr. 1896, S. 621. — Elatau, Atlas des 
menschl. Gehirns und des Faseryerlaufs, Berlin, 2. Aufl., 1899. — Flechsig, Die 
Leitungsbahnen, Leipzig 1876; Plan des Gehirns, Leipzig 1883; Arch. f. Anat. 1881, 
S. 12 bis 75; Gehirn und Seele, Leipzig 1896; Die Lokalis. d. geist. Vorgange, 
Leipzig 1896; Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1904, 1. Teil, S. 50 bis 104, 2. Teil, S. 177 
bis 248. — van Gehuchten, Le systeme nerveux de 1’homme, T. I und II, Lierre 
1893, 1900. — GlaeBner, Die Leitungsbahnen des Gehirns und Riickenmarks, 
Wiesbaden 1900. — Golgi, Unters. iiber d. feineren Bau des zentralen und peri- 
pherischen Neryensystems, Ubers. yon Teusoher, Jena 1894. — Grasset, Les 
centres nerveux, Paris 1905. — Lewandowsky, Leitungsbahnen des Truncus 
cerebri. Neurobiol. Arb. 1 (2), Jena 1904 (auch Jen. Denkschr. 10). — Marburg, 
Atlas des Zentralneryensystems, Wien 1904. — Monakow, Exp. u. pathol.-anat. 
Unters. iiber die Haubenregion, den Sehhiigel u. die Regio subthalamica, Arch. f. 
Psychiat. 27 (1895), auch sep. — Derselbe, Gehirnpathologie, Nothnagels Samml. 9, 
1, 2. Aufl., Wien 1904.— Derselbe, Ergeb. d. Physiol. 1 (2), 534 bis 665, 1902. — 
Nebelthau, Gehirndurchschnitte, Wiesbaden 1898. — Obersteiner, Anleitung zum 
Studium der nerv. Zentralorgane, 4. Aufl., Wien 1904. — G. H. Parker, Anatomy 
of the nervous system, New York 1902. —Retzius, Das Menschenhirn, Jena 1896. — 
Spalteholtz, Anat. Atlas 3, Leipzig 1903. — Striimpell u. Jacob, Neurol. Wand- 
tafeln, Miinchen 1897. — Ziehen u. Zander, Mikr. u. makr. Anat. d. Riicken- 
marks und des Gehirns, Handb. der Anatomie 4, Jena 1899.

1. Projektions- oder Stabkranzbahnen der Zentralzone.
Am eingehendsten sind unsere Kenntnisse iiber die ableitenden und zu- 

fiihrenden Verbindungen der Zentralwindungen, also bezuglich derRolando- 
schen Abteilung der Zentralzone. Wir unterscheiden heute mit ziemlicher 
Wahrscheinlichkeit mindestens sieben (oder acht) motorische und sieben sen
sible Leitungsbahnen dieser Hirnregion. Neben der direkten motorischen 
Pyramidenbahn durch den HirnschenkelfuB nach dem Riickenmark besteht 
eine ganze Anzahl indirekter motorischer Spinalbahnen (fiinf), sogenannte 
„Extrapyramidenbahnen“ (nach Prus), innerhalb der Haube, und zwar durch 
Vermittelung der Formatio reticularis ■—■ mit drei besonderen Spinalsystemen —, 
sowie yermutlich durch den Linsenkern und den roten Kern, ferner durch 
das Vierhiigelgrau, yielleicht auch durch das Brtickengrau. Dazu kommt eine 
absteigende GroBhirn - Kleinhirnbahn durch Vermittelung der Briickenkerne 
und des Briickenarmes (Nr. 5), yermutlich auch eine solche durch Ver- 
mittelung des Linsenkerns, des roten Kerns und des Bindearms (Nr. 4c). 
Endlich sind die prazentrale Augen- und Kopfbewegungsbahn nach dem 
yorderen Paare der Vierhiigel, bzw. nach den Augenmuskelkernen und dem 
Halsmark (Nr. 6) und die Bahnen der bulbaren motorischen Hirnneryen,

petalen durch yielfach welligen Verlauf und netzformige Durchflechtung, die 
corticofugalen durch Gruppierung zu radiaren Biindeln ausgezeichnet, wahrend fiir 
die Balkenfasern eine geradlinige Yerlaufsweise charakteristisch ist.
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Schema der Leitungsbahnen der Rolandoschen Abteilung der 
Zentralzone.

(Gruppierung nach konjugierten Strangpaaren.)

Zu Fig. 20.
Motorisch: Sensibel:

1. Pyramidenbahn oder corticospinale Bahn.
2. Corticothalamische Bahn.
3. Rinden-Form. reficuZarts-Ruckenmarksbahn

oder corticobulbare Bahn.
4. Rinden-Linsenkernbahn.

4 a. Rinden-Linsenkern-Schleifenbahn.
4 b. Rinden - Linsenkern - Rotkern - Riicken- 

marksbahn oder Rubrospinalbahn.
4c. Rinden-Linsenkern-Rotkern-Kleinhirn- 

bahn.
5. Mediale Rindenbruckenbahn (Arnoldsche

Blindel s. str.).
6. Rinden-Vierhugelbahn (ad 6. absteig. System

aus dem vord. P. d. V. H.)
7. Rindenbahn der bulbaren motorischen Hirn-

nerven.

I. Hinterstrangbahn oder Hauptschleife.
II. Vorderseitenstrang-Sehhiigel - Rindenbahn 

(cerebrale Abteilung des Gowers-Tract). 
ad II. Fasern zum roten Kern.

III. Vorderseitenstrang-Form, reticularis -Seh-
hiigel-Rindenbahn.

IV. Kleinhirn-Rotkern-Rindenbahn.
IV a. Via Thalamus. 
IVb. Via Linsenkern.

V. Linsenkern-SubsZ. mgra-Rindenbahn.
VI. Vierhtlgel-Rindenbahn.

VII. Rindenbahn der bulbaren sensiblen Hirn- 
nerven.

Aus der frontalen Abteilung der Zentralzone (nicht gezeichnet!):
1. Rinden-Sehhtigelbahn. I I. Sehhiigel rindenbahn.
2. Rinden-Briickenbahn (?).

Ferner aus der Hórsphare: T. B. Tiirksche Bundel.

darunter auch die Sprachbahn, festgestellt (Nr. 7). — Von den sensiblen 
Leitungsbahnen der Zentralwindungen sind vier deutlich, wenn auch in- 
direkt, aus dem Riickenmark empor zu verfolgen: aus den Hinterstrangen via 
Hinterstrangkerne, Hauptschleife und Sehhiigel (Nr. 1), aus dem Vorderseiten- 
strang via Vorderseitenstrangrest und Sehhiigel, sowie roten Kern und 
Linsenkern (Nr. II), ferner via Formatio reticularis und Sehhiigel, sowie roten 
Kern und Linsenkern (Nr. III bzw. IVa und IVb). Mindestens je eine 
Leitungsbahn entstammt dem Kleinhirn via Bindearm, Rotkern und Seh- 
hiigel, sowie Linsenkern (Nr. IV), dem Linsenkern inki. Substantia nigra 
(Nr. V) und den Vierhiigeln (Nr. VI). Dazu kommt noch die Zentralbahn 
der bulbaren sensiblen Hirnnerven via Sehhiigel (Nr. VII — Nervi V, IX, X, 
XI — yielleicht auch Vestibularis). So manche der Bahnen dieser schema- 
tischen Ubersicht lieBen sich noch weiter in Spezialbahnen, zumal in ge- 
kreuzte und ungekreuzte Anteile, aufgliedern.

Im Gegensatz zu diesem Bahnenreichtum der Rolandoschen Abteilung 
der Zentralzone ist uns von den aufsteigenden und absteigenden Stabkranz
leitungen der frontalen Abteilung, in welcher wir mit Wahrscheinlichkeit 
speziell die corticale Vertretung des Rumpfes erblicken, wenig Sicheres be- 
kannt. Dieselbe entbehrt allem Anscheine nach einer direkten Corticospinal- 
bahn bzw. eines Pyramidensystems. Sicher festgestellt ist nur je eine in- 
direkte motorische und sensible Bahn via Thalamus opticus, sowie ein auf- 
steigendes Stabkranzblatt unbekannter Herkunft. Vielleicht kommt fiir den 
FuB der ersten Stirnwindung noch ein Anteil an der medialen Rindenbriicken- 
bahn (Arnoldsche Bundel) in Betracbt.

Es sei gleich hier eine schematische Ubersicht der Leitungsbahnen der 
Zentralzone (vgl. Fig. 20) sowie ihrer Anordnung in der inneren Kapsel 
(vgl. Fig. 21) und im HirnschenkelfuBe gegeben (vgl. Fig. 22). In der 
inneren Kapsel sind zu unterscheiden eine frontale Abteilung, welche 
fast den ganzen vorderen Schenkel einnimmt und gewisse Stabkranzfelder 
des Stirnhirns mit den subcorticalen Ganglien, vielleicht auch mit den 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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I. Ubersicht der Leitungsbahnen der

A. Stabkranz

Hirnregion I. Zentrifugale, distalaxone oder motorische Leitungen

a) corticofugale Projektions- 
systeme b) tiefere Fortleitungen

A. Rolandosche

1. Oberes Drittel der 
Zentralwindun- 
gen und Lo b.para- 
centralis (Feld 2).

2. Mittleres Drittel 
der Zentralwin- 
dungen (Feld 2 b).

1. Corticospinales od. Pyramiden- 
system (Tiirk).

2. Corticothalamisches zum lat. 
Sehhiigelkern (Flechsig, 
Redlich).

3. Corticobulbares via Haupt- 
schleife (Flechsig).

4. Corticolenticulares System (?) 
(Dójerine).

5. Corticoąuadrigeminales zum 
yorderen Paar der Vierhiigel 
(Beevor und Horsley — 
auch aus dem hintersten Teil 
des FuBes der 2. Stirn-W. (?): 
zentrale und praezentrale ocu- 
lomotorische Bahn). 

ad 1. Vorderwurzelneurone.
ad 2. Kreuzendes Vorderseiten- 

strangsystem aus dem roten 
Kern (Monakow, Held).

ad 3. SpinalePS aus der Form. ret. 
ungekr. u. gekr. im hint. L. B., 
gekr. im Seitenstrang (Held, 
Tschermak).

ad 4. a) System aus Glob. pall. 
zur Hauptschleife, teilweise 
kreuzend via Meynertsche 
Kom. (Flechsig).

b) System aus Glob. pall, zum 
Corp. Luys, teilweise kreuzend 
via Meynertsche Kom. 
(Flechsig).

c) System aus Glob. pall. via 
Linsenkernschlinge zum roten 
Kern (Dójerine).

ad 5. kreuzendes System aus dem 
vord. Paar der Vierhiigel via 
Fontanenkreuzung ins hintere 
L. B. zu den Augenmuskel- 
kernen und in den Vorderstrang 
(Held); ungekr. Anteil zur 
Briicke (Miinzer u.Wiener).

3. Unteres Drittel 
der Zentralwin- 
dungen (Feld 2 c 
= 5b).

1. Corticonucleare Systeme fiir V, 
VII, IX, X, XI, XII: lateraler 
Teil der Arnoldschen Biindel 
— via Meynerts Biindel vom 
FuB zur Haube (Hoche) und 
via mot. FuBschleife (Flech
sig)- 

ad 1. Motorische Hirnneryen.
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Zentralzone oder Bewegungs- und Tastsphare.

leitungen

II. Zentripetale, zentralaxone oder sensible- 
sensorische Leitungen

Ungekreuzte.
B. Assoziations- oder Binnen- 

leitungen

a) corticopetale 
Projektionssy stenie b) tiefere Zuleitungen

a) corticofugale
Assoziations- oder 

Binnensysteme

b) corticopetale 
Assoziations- oder 

Binnensysteme

Abteilung.
1. PS aus Glob.pall. od. 

Subst. nigra (System 
«, yorwiegend zur 
yorderen Ce - W.) 
(Flechsig, beziigl. 
8. nigra Dejerine).

2. PS aus Glob. pall. 
(System 7, yorwie- 
gend zur bint. Ce W.)

3. PS aus dem hint. 
yentrolat. Thalamus- 
kern oder Schleifen- 
kern Dćjerines 
(System yorwie
gend zur hint. Ce-W.) 
(Flechsig).

4. PS aus dem roten 
Kern (Dćjerine).

5. PS aus dem Centre 
median und schalen- 
fórm. Korper (Zen- 
tralkern des Thala- 
mus Flechsigs, 
System rf), vorwie- 
gend zur hinteren 
Ce-W. (Flechsig).

6. PSausdemyorderen 
Paar der Vierhiigel 
(Flechsig). 

ad 1 u. 2. a) PS zum 
Glob. pall, im pra- 
dors. Langsbiindel 
via Forel-Ganser- 
sche Kreuzung 
(Tschermak).

b) PS zum Glob. pall. 
via Linsenkern- 
schlinge aus dem 
roten Kern (bzw. 
gekr. Nuci. dent. cere- 
belli).

ad 3 bis 5. a) Haupt- 
schleife aus den 
Hinterstrangkernen.

b) Vorderseitenstrang- 
rest (G owers, 
Mott).

c) P 8 aus der form. | 
ret. (Endstatte von | 
Schleifen-u. Vorder- 
seitenstrangfasern).

d) PS aus dem roten 
Kern und direkt aus p 
dem Bindearm bzw. 
gekr. Nuci. dent. cere- 
belli.

e) PS im hint. Langs- 
biindel und im pra- 
dors. Langsbiindel 
(Tschermak).

ad 6. Optische und 
akustische Leitung. |

Fibrae arc. zwischen beiden Zentral
windungen (erstes kurzes Asso- 
ziationssystem — Flechsig) und 
kurze AS zwischen den einzelnen 
SegmentenderCe.-W., sowie lange AS 
von beiderlei Richtung zwischen 2 
und 34, 35, 36; AS zwischen 2 (Lob. 
paracent.) und Feld 15.

AS zu Feld 16. 
AS zu Feld 18.

1. PS aus dem vord. 
yentrolat. Thalamus- 
kem (System s — 
teilw. via yorderen 
Sehhiigelstiel) 
(Flechsig).

2. PS aus der Subst. 
nigra (Dójerine).

ad 1. Zentralsysteme 
der sens. Hirnnerven || 
(Edinger, Ramon 
y Cajal, Wallen- 
berg u. a.).

ebenso

A S zwischen Feld 2 c und 11. 
AS zwischen 2 (2c ?) und 12.

10*
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I. Ubersicht der Leitungsbahnen der
(Fort-

Hirnregion

A. Stabkranz

I. Zentrifugale, distalaxone oder motorische Leitungen

b) corticofugale Projektions- 
systeme b) tiefere Fortleitungen

A. Rolandosche
2. Corticopontines PS, mediale 

Grofihirnrinden - Briickenbah n 
zum Briickengrau und zur 
Subst. nigra (medialer Teil der 
Arnoldschen Biindel — De- 
jerne, Flechsig).

3. Corticothalamisches PS 
(Bechterew).

ad 2. Pontinocerebellares P S und 
pontinospinales PS (?).

1. FuB der ersten 
Stirnwindung 
(Feld 8) u.Mittel- 
stfick des Gyr.for- 
nicatus (8b).

2. Zweites und drit- 
tes Viertel der 
ersten Stirnwin
dung (15) und 
vorderes Drittel 
des Gyr. forni- 
catus (15 a).

1. Corticothalam. PS via hint. 
ob. Sehhugelstiel (Flechsig).

2. Corticopontines P S (?) (kein 
Pyramidensystem 1).

1. Corticothalam. PS zum med. 
Thalamuskern (? Dejerine).

2. Corticopontines PS (?) (kein 
Pyramidensystem!).

B. Frontale 
ad 1. Rotkernsystem u. Systeme 

der Form, retic. (vgl. oben).
ad 2. Pontino - cerebellares P S 

u. Pontino-spinales PS (?).

ebenso

medialen Biindeln des Hirnschenkelfufies verbindet. Es folgt im hintersten 
Teile des Vorderschenkels, im Knie und etwa im ersten, zweiten und dritten 
Yiertel des Hinterschenkels die mittlere oder zentrale Abteilung mit den 
Stabkranzbiindeln der Rolandoschen Region und wohl auch der hippo- 
campischen Zonę. Die Fasern dieser Abteilung treten zum Teil in Beziehung 
zu den subcorticalen Ganglien, anderenteils jedoch ziehen sie in den FuB, so
wie in die Haube des Hirnschenkels. Nach den Reizversuchen am Orang 
(Beevor u. Horsley) und nach den damit wesentlich ubereinstimmenden klini
schen Befunden amMenschen (Zusammenfassung bei Ferrier, Vetter) besteht 
hier folgende Anordnung1). Es liegen hintereinander die oculomotorische

') Ferrier, On cerebral localis. D. Ub. 1892; Beevor und Horsley, Philos. 
Trans. B. 1890, p. 55; Vetter, Yolkmanns S. klin. Yortr. Nr. 165, 1896.
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Zentralzone oder Bewegungs- und Tastsphare.
setzung.)

leitungen

II. Zentripetale, zentralaxone oder sensible- 
sensorische Leitungen

B. Ungekreuzte
Assoziations- oder Binnen- 

leitungen

a) corticopetale 
Systeme b) tiefere Zuleitungen

a) corticofugale 
Assoziations- oder 

Binnensysteme

b) corticopetale 
Assoziations- oder

Binnensysteme

Abteilung.
a) im dorsolat. Feld der 

F. retic.
b) in der Hauptschleife 

(nucleothalam. und 
nucleocortic. (?) PS, 
zum Teil ais sens. 
FuBschleife von der 
Hauptschleife geson- 
dert).

c) im hinteren Langs- 
biindel.

Abteilung.
P8 aus dem dorsolat. 

Thalamuskern 
(System f via vord. 
Sehhiigelstiel) 
(Flechsig).

1. P S aus dem dorsolat. 
Thalamuskern (Sy
stem t via vord. Seh
hugelstiel zu Feld 
15a) (Flechsig).

la. PS aus dem med. 
Thalamuskern via 
vord. Sehhugelstiel z. 
Feld 15 (Flechsig).

2. Stabkranzblatt aus 
dem mittl. Teil des 
yorderen Schenkels 
der inn. Kapsel zu 
Feld 15a und 15 
(Flechsig).

Vgl. oben. A 8 zwischen Feld 8 und 15 (Flechsig).

AS zwischen Feld 15 und 8 (Flechsig).
AS zwischen Feld 15 und 2 (Lob. para- 

centralis) (Flechsig).

Rindenvierhugelbahn (Nr. 6, fiir den Menschen — Pierret, Gowers), die Bahn 
der bulbaren motorischen Neryen, zuerst Facialis (hinterster Teil des Vorder- 
schenkels und Knies), dann Hypoglossus (Knie und yorderster Teil des Hinter- 
sohenkels), hierauf Accessorius (Phonation — yereinigt unter Nr. 7). Die 
nunmehr folgenden Pyramidenbahnen nehmen etwa die yorderen zwei Drittel 
des Hinterschenkels ein, und zwar reihen sich arieinander die motorischen 
Leitungen fiir die obere Extremitat (darunter die Armfasern im ersten und 
zweiten Viertel), dann jene fiir den Rumpf (fiir den Menschen — Nothnagel) 
und fiir die untere Extremitat (vgl. Nr. 1, 2, 3, 4, 5). Es liegen also zu- 
yorderst die Bahnen aus dem unteren, dann jene aus dem mittleren Drittel 
der Zentralwindungen, endlich die aus dem FuGe der ersten Stirnwindung, 
dem obersten Drittel der Zentralwindungen und dem Lotus paracentralis.
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Anordnung der Leitungsbahnen in der inne ren Kapsel 
(mittleres Hóhendrittel).

Kombiniert nach Beevor u. Horsley (bei Ferrier), Vetter, Monakow.

Fig. 21.

I. Frontale Abteilung.
II. Zentrale Abteilung, motorische Bahnen der 

Zentralzone.
1. Wendung der Augen nach der Gegen

seite.
2. Wendung der Augen nach derselben 

Seite.
3. Bewegung des Mundes nach der 

Gegenseite.
4. Wendung des Kopfes nach der Gegen

seite.
5. Bewegung der Zunge.
6. Retraktion des Mundes.
7. Schulter.
8. Ellbogen.
9. Handgelenk.

10. Finger.
11. Daumen.
12. Rumpf.
13. Hiifte.
14. FuBgelenk.
15. Knie.
16. GroBe Zehe.
17. Zehen.

III. Sensible Bahnen der R o 1 a n d o schen Ab
teilung und der hippocampischen Zonę.

IV. Temporale Abteilung.
V. Occipitale Abteilung.

Anordnung der Leitungsbahnen im Hirnschenkel.

C. g. m.

H. Schl.

lat. Abt. aus Sehsphare (?)

Tiirksche Biindel

med. Abt. aus Horsphare

Py. B.

L. Schl. v. P. d. V. H. B. A. Str.
Fig. 22.

sens. F. Schl.

mot. F. Schl.

Sp. B.

mot. H. N. B. Arnoldsche Biindel B. v. F. z. H.

C. g. m. 
L. Schl. 
H. Schl.
B. A. Str.
R. K.

Vorderes Paar der Vierhugel. 
Corpus geniculatum mediale. 
Lateralschleife.
Hauptschleife. 
Bindearmstrahlung. 
Roter Kern.

Py. B.
sens. F. Schl. 
mot. F. Schl. 
mot. H. N. B.
Sp. B.
B. v. F. z. H.

Pyramidenbahn.
Sensible FuBschleife.
Motorische FuBschleife.
Motorische Hirnnervenbahnen. 
Sprachbahn.
Biindel vom FuB zur Haube.
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Ais Abweichung von der corticalen Anordnung sei die Einschiebung der 
Rumpffasern zwischen den Extremitatenbahnenx) und die gleichsinnige Spezial- 
gliederung der letzteren (statt der gegensinnigen in der Rinde!) hervor- 
gehoben.

Die sensiblen Leitungen der Rolando schen Region, also die Taststrahlung 
im weiteren Sinne (Flechsig), laufen relativ weiter hinten und in hóheren 
Schichten ais die motorischen. Im oberen Hóhendrittel der inneren Kapsel

Anordnung der Langfasersysteme, speziell der cerebralen 
Leitungsbahnen, im Quersehnitt des Ruckenmarkes.

(Querschnitt des Halsmarkes.)

I. Motorische Fasersy steme.
Ungekreuzt:

llllllll Pyramidenyorderstrangsystem.
Gekreuzt:

l|||j Pyramidenseitenstrangsystem.
Seitenstrangsystem aus dem roten Kern der 

Haube.
| Seitenstrangsystem und Vorderstrangsy8tem 

aus den Zentral- und Łateralkernen der 
Formatio reticularis.

Vorderstrang8ystem aus den Vestibularis- 
' endkernen.
H Vorder8trang8ystem aus dem yorderen Paare 
~ der Vierhiigel (optisch-akustische Reflex- 

bahn).

Tiefgekreuzt: (?)
Vorderseitenstrangsystem nach dem Klein
hirn (Gowers-tract).

H Vorderseitenstrangsystem nach Vierhugel und
— Sehhiigel.

Vorderstrangsystem des hinteren Langs- 
btindels.

H Vorderstrangsystem aus den Zentral- und 
Łateralkernen der Formatio reticularis.

1 Vorderstrang8ystem und Seitenstrangsystem 
z aus den Yestibularisendkernen.

II. Sensible Fasersysteme.
Ungekreuzt:

||( Hinterstrangsystem. 
Kleinhirnseitenstrangsystem.

Vorderstrangsystem des hinteren Łangs- 
biindels.

nehmen sie den ganzen Hinterschenkel ein, in der mittleren Hóhe liegen 
sie im hinteren Drittel, hinter und neben der Pyramidenbahn (Charcot), in 
der untersten Stufe ist die Kapsel frei von sensiblen Leitungen fiir die 
Zentralzone (Flechsig, 1904, S. 220). Das hinterste Yiertel der Capsula

') Vgl. jedoch die Anmerkung 1 oben auf S. 96, sowie S. 41. 
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interna ist noch in eine temporale Abteilung zu scheiden, welche die Hór- 
strahlung und die Tiirkschen Biindel zum HinterschenkelfuB enthalt, und 
in eine hinterste occipitale Abteilung, durch welche die Sehstrahlung zieht. 
Jene Region, in welcher die sensiblen Bahnen der Zentralzone wie die sen
sorischen Bahnen der hippocampischen Zonę, der Horsphare und der Sehsphare 
eng geschlossen yerlaufen, hat Charcot ais sensiblenKreuzungspunkt (Carre- 
four sensitif) bezeichnet.

Das yorstehende Schema nach Ferrier undVetter ist auf Grund 
der spater zu erwahnenden Reizversuche von Horsley und Beevor ent- 
worfen (siehe Fig. 21 a. S. 150).

Im HirnschenkelfuB (ygl. Fig. 22) gruppieren sich die Leitungen 
aus der frontalen ('?), aus der zentralen und der temporalen, vielleicht auch 
aus der occipitalen Abteilung der inneren Kapsel so, daB die bisher vorn 
gelagerten Biindel medial, die bisher hinten gelagerten lateral zu liegen 
kommen. Es folgen somit von innen nach auBen die Arnoldschen Biindel 
oder die mediale, frontale GroBhirnrinden-Briickenbahn aus dem unteren 
Drittel der yorderen Zentralwindung und yielleicht aus der ersten Stirn
windung, dann die Bahn der bulbaren motorischen Hirnnerven, hierauf die 
Pyramidenbahn, welche wenigstens in der Regel speziell in den proximalen 
Abschnitten des FuBes das dritte Yiertel einnimmt, und endlich die Tiirk- 
schen Biindel oder die laterale, temporale GroBhirnrinden-Briickenbahn, 
welche sicher im wesentlichen aus der Horsphare stammt. Die lateralste 
Faserlage kommt yielleicht aus dem Occipitallappen; sie kónnte eine direkte 
Bahn aus der Sehsphare zu den Augenmuskelkernen darstellen. (Hósel1), 
Bechterew und Gerwer, ahnlich wie friiher Flechsig; Dejerine bestreitet 
einen occipitalen Zuwachs zu den Tiirkschen Biinden.) — Endlich sei ein 
Schema der Anordnung der Langfasersysteme, speziell der cerebralen Leitungs
bahnen, im Querschnitt des Riickenmarkes gegeben (vgl. Fig. 23 a. y. S.)

a) Motorische Projektions- oder Stabkranzbahnen der 
Zentralzone.

1. Pyramidenbahn.
Das wichtigste und bestbekannte motorische System der Zentralzone ist die 

Pyramidenbahn oder das corticospinale System. Ihre Herkunft aus der Rolando
schen Region wurde von Tiirk, genauer von Charcot erkannt, ebenso ihr Ver- 
lauf durch den HirnschenkelfuB, die Pyramide des yerlangerten Markes und die 
Pyramidenkreuzung ins Riickenmark hinunter. Die Ursprungsstatte des Pyramiden- 
systems innerhalb jener Rindenregion wurde jedoch erst in letzter Zeit durch die 
Myelogenese, die Rindenhistologie und die sekundare Degeneration2) genau fest- 
gestellt. Es kommen dafiir nur die oberen zwei Drittel der yorderen Zentral
windung (2, 2b), die yordere Halfte des Lotus paracentralis (2) und yereinzelte 
Stellen des yorderen Abhanges der hinteren Zentralwindung in Betracht. Die Easern

’) Arch. f. Psychiat. 36, 479, 1902 und 39, H. 1, 1904. — 2) Bei isolierter 
Unterminierung weiter Strecken der hinteren Zentralwindung beim Menschen 
(Flechsig), ebenso bei umschriebener Verletzung derselben bei Anthropoiden 
(Sherrington) tritt keine absteigende Degeneration ein, speziell keine solche 
des Pyramidensystems. Dejerine hingegen laBt die Pyramidenbahn nicht bloh 
aus beiden Zentralwindungen, sondern auch aus den angrenzenden Teilen der 
Stirn- und Scheitelwindungen entspringen.
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•entspringen aus den Riesenpyramidenzellen. Hingegen entsendet die frontale Ab
teilung der Zentralzone (Feld 8, 8 b — trotz ihres Gehaltes an Riesenpyramiden
zellen! — ferner 15 a, 15) keine Pyramidenfasern (Flechsig, S. 90, 95). Die Pyra
midenfasern treten in das mittlere Hohendrittel der inneren Kapsel, wahrend das 
•obere davon frei bleibt; sie passieren die Mitte des Hinterschenkels und gelangen 
in das dritte Viertel des Hirnschenkelfufies (von innen gerechnet, Flechsig). Die 
aus den einzelnen Hohenabschnitten entspringenden Fasergruppen lagern sich im Hirn- 
•schenkelfuB, weleher iiberhaupt nur absteigende Fasern (Bechterew, Rossolimo, 
Lewandowsky) aus der Hirnrinde, nicht auch solche aus den subcorticalen Ganglien 
fiihrt (Dejerine), in derWeise, daB sie um so mehr medial zu liegen kommen, je 
mehr basal sie in der Rinde entspringen (Dśjerine, Flechsig). Bei der Kreuzung 
im verlangerten Mark (Collateralen zur unteren Olive der gleichen Seite [R. y Cajal, 
Lewandowsky) wie der Gegenseite [Rothmann, Probst]) trennt sich, wenigstens 
beim Menschen, von dem in die mediodorsale Region des kontralateralen Seiten- 
■stranges iibertretenden Hauptbiindel ein ungekreuztes Pyramiden-Vorderstrangsystem 
(Fr. Franek u. Pitres, Moeli, Lowenthal, Muratoff, Mott, Dejerine u. 
Thomas u. a.) und nur inkonstant eine geringe Zahl ungekreuzter Pyramiden- 
Seitenstrangfasern (Rothmann). Die Verteilung und dei' Verlauf dei’ Pyramiden- 
bahn unterliegt nicht unerheblichen individuellen Schwankungen (Flechsig, 1876, 
Obersteiner, 1902). Die Einstrahlung der Pyramiden-Seitenstrangfasern in die 
graue Substanz des Riickenmarks ist nur bis in den Processus reticularis bzw. in den 
lateralen Teil der Vorderhornbasis hinein zu verfolgen. (Lewandowsky am Affen 
und Hund, Rothmann am Affen, Hoche am Menschen1). Kreuzung einer Anzahl 
von Pyramidenfasern im Balken und Absteigen durch den kontralateralen Hirn- 
schenkelfufi wurde zuerst durch Marchi und Algheri (1887) angegeben. Sand- 
meyer und Muratoff bestritten dies, jedoch wurde jener Befund bestatigt von 
M. Yierhuff, Mellus, Sherrington, Ugolotti (bezuglich des Menschen2).

2. Corticothalamisches System.
Dasselbe wurde von Redlich (1897) auf Grund sekundarer Degeneration an 

der Katze, von Flechsig (S. 183, 187 ff.) und von Bechterew myelogenetisch 
am Menschen festgestellt. Mellus fand einen durch Vermittelung des Balkens 
kreuzenden Anteil (1900). Aus dem Thalamus gelangen ais Fortsetzung absteigende 
Fasern zum roten Kern (Probst; van Gehuchten, Lewandowsky contra) und 
zur Formatio reticularis, so daB dereń absteigende Spinalsysteme indirekt an den 
Sehhugel angeschlossen erseheinen (Probst3).

’) Bezuglich des Details und der Anomalien der Pyramidenkreuzung inki, des 
Spillerschen Biindels (Spiller, Brain 22, 563, 1899 u. Neurol. Zentralbl. 1902, 
S. 534; Stewart, ebenda 1902, S. 747; Probst, J. B. f. Psychiat. 20, 181 u. 
Monatsschr. f. Psychiat. 6, 91, 1899) und des Pickschen Biindels (Pick, Arch. f. 
Psychiat. 21, 636, 1890 u. Nevraxe 5 (1903); Schaffer, Neurol. Zentralbl. 1890, 
Nr. 15; Heard, Obersteiners Arb. 1894, S. 72; Hoche, Arch. f. Psychiat. 30, 
103, 1898; Ugolotti, Riv. di pat. 1902, p. 408; Lewandowsky, Leitungsbahnen 
1904, S. 126), s. die Lit. Bezuglich Pyramidenvariation in der Saugetierreihe 
Bechterew, Med. Obosr. 1890, Nr. 13—14; R. Hatschek, Obersteiners Arb. 10 
(1903). — 2) Allerdings ist meines Erachtens eine Mitlasion der anderen Hemisphare 
infolge von Zirkulationsstorung nicht sicher auszuschliefien. — Am Hunde entspringt 
nach Lowenthal (Sekundardegeneration) die Pyramidenbahn ausschlieBlich vom 
Gyrus sigmoides und der angrenzenden Zonę des Gyrus coronalis, also aus dem Ver- 
breitungsbezirke der Riesenpyramidenzellen nach Kolmer. In der inneren Kapsel 
nimmt sie das Knie ein, dahinter sollen Bahnen aus der Parietalrinde, endlich aus 
dem Gyrus sylviacus medius und ectosyloius medius folgen. — 3) Fiir ein aus dem 
Thalamus selbst (nicht aus dem roten Kern oder der Formatio reticularis) ab- 
steigendes Spinalsystem sind Bechterew und Sakowitsch (Neurol. Zentralbl. 1897, 
S. 1074), Wallenberg (Neur. Zentralbl. 1897, S. 1074 bzw. 1901, S. 50), Collier 
u. Buzzard (Brain 24, 179, 1901) eingetreten. Probst contra, Arch. f. Psychiat. 
30 (3); 33 (1 und 3); 34 (1 und 3); 35 (1 und 3), ebenso Lewandowsky
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Dejerine, Compt. rend. soc. biol. 1893, p. 193. — Derselbe und Thomas, 
Ebenda 1896, p. 157, i59. — Fr. Franek u. Pitres, Gaz. med. Paris 1880, 
p. 152. — van Gehuchten, Nevraxe 5, 1, 1903. — Hoehe (Afie, Mensch), 
Arch. f. Psychiat. 30, 103, 1898. — Langley u. Griinbaum, Journ. of Physiol. 
11, 606, 1890. — Lewandowsky, Arch. f. Physiol. 1903, Suppl., S. 501; 
Leitungsbahnen 1904, S. 109, 125. — Loewenthal, D. J., Genf 1883; Int. Monatsschr. 
f. Anat. u. Physiol. 1903, Nr. 5 bis 7. — Marchi u. Algheri, Riv. sperim. 1887, 
p. 200. — Marie und Giiillain, Compt. rend. soc. biol. 1903, p. 745. — Mellus, 
Proc. Roy. Soc. 55, 208, 1894; 56, 206, 1895; 58. — Moeli, Arch. f. Psychiat. 14, 
173, 1883. — Mott, Journ. of Physiol. 15, 464, 1894. — Muratoff, Neur. Zentralbl. 
1893, S. 714 u. 1895, S. 482; Arch. f. Anat. 1893, S. 97. — Probst, Monatsschr. 
f. Psychiat. 6. — Redlich (Katze), Neur. Zentralbl. 1897, S. 81; Monatsschr. f. 
Psychiat. 5, 41, 1899. — Rothmann (Hund, Affe), Neur. Zentralbl. 1896, S. 494, 
532, 547; 1900, S. 1055; Arch. f. Psychiat. 1900, S. 292; Beri. Kongr. inn. Med. 1901; 
Arch. f. Physiol. 1903, Suppl., S. 509. — Russel, Brain 1898. — Rutishauser, 
Monatsschr. f. Psychiat. 5, 161, 1898. — R. Sand, Obersteiners Arb. 10 (1903). — 
Sandmeyer, Zeitsehr. f. Biol. 1891, S. 177. — M. Schiff, Zentralbl. f. Physiol. 
1893, S. 7. — Sherrington, Journ. of Physiol. 10, 429, 1889; 11, 121 u. 399, 1890; 
Lancet 1894, p. 265. — Ugolotti (Mensch), Riv. sperim. di fren. 1901, p. 38. — 
M. Vierhuff, Doppels. abst. Deg. nach einseitigen Hirnverletzungen, D. J., 
Dorpat 1894.

3 u. 5. Corticopontine und corticobulbare Systeme.
(Vgl. Flechsig, 1904, S. 185 bis 187). Die Rolandosche Abteilung — nach 

Dejerine ganz speziell das untere Viertel der Zentralwindungen (Feld 2c = 5b) 
— entsendet ferner motorische Leitungen zum Briickengrau, zur Substantia nigra 
(Dejerine) und durch die Hauptschleife zur Formatio reticularis der Briickenregion 
(Flechsig). Hieran beteiligt sich yielleicht auch die frontale Abteilung der 
Zentralzone (8 und 8b, 15a und 15), nach Dejerine auch das Feld 11. Die 
corticopontinen Systeme treten durch die innere Kapsel hauptsachlich, wenn auch 
nicht ausschlieBlich (Lewandowsky), in die mediale Abteilung des Hirnschenkel- 
fuBes, in die sog. Arnoldschen Bundel, dereń auBerer Anteil jedoch von den corti- 
conuclearen Systemen gebildet wird. Durch den teils gekreuzten, teils ungekreuzten 
AnschluB des Briickengraus an den mittleren Kleinhirnschenkel, welcher aber auch 
cerebellofugale Fasern fiihrt (R. y Cajal, Bechterew, Mingazzini, Orestano, 
Lewandowsky), wird eine corticofugale Leitungsbahn von der Zentralzone durch 
die Briicke nach der Kleinhirnhemisphare, wesentlich der Gegenseite, hergestellt. 
Ob sich an die mediale GroBhirnrinden-Briickenbahn ein pontinospinales System 
anschlieBt, ist noch nicht sicher. (Vgl. Bechterew, Neur. Zentralbl. 1885, S. 121, 
betr. ein ungekreuztes Vorderstrangsystem; Held beschreibt gekreuzt wie ungekreuzt 
zur Formatio reticularis aufsteigende Fasern; Redlich, 1897, 1899; Mott, 1898; 
Probst, 1902.)

Andererseits vermag die Rolandosche Region, speziell die oberen zwei Drittel 
dei- yorderen Zentralwindung, durch das corticobulbare System in der Hauptschleife 
(Deiters, Monakow, Kohnstamm, Probst, yan Gehuchten, Flechsig) wohl 
auf die Leitungen zu wirken, welche aus dem oberen, mittleren und unteren Zentral- 
bzw. Lateralkern der Formatio reticularis (Flechsig), speziell aus dem Nucleus reticu
laris tegmenti pontis (Bechterew), teils ungekreuzt in den Vorderstrang, teils 
gekreuzt in den Yorderstrang (Held, Boyce, Tschermak, Kohnstamm, Probst) 

(Leitungsbahnen 1904, S. 107). Vgl. auch Tarasewitsch (Thalamus und Linsen
kern), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 9, 255, 1902 undWallenberg, Anat. Anz. 1902, 
S. 289. — Unbekannter Herkunft, yielleicht auch aus dem Thalamus oder Linsen
kern ist die absteigende zentrale Haubenbahn zur oberen Oliye (Bechterew, 
Neur. Zentralbl. 1885, S. 194 u. 1901, S. 194; Flechsig, ebenda, 1885, 8. 196; 
Hellweg, Arch. f. Psychiat. 26, 296, 1894; Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, 
S. 117; Luys, Compt. rend. 119, 552, 1894 und Compt. rend. soc. biol. 1896, p. 1000; 
Probst, J. B. fur Psychiat. 23 (3), 1903.
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sowie in den Seitenstrang des Riickenmarks (Tschermak, bestatigt von Probst, 
Collier u. Buzzard, Lewandowsky) absteigen. (Der Fasę. Thomasi [Thomas, 
Kohnstamm] entspringt nach Lewandowsky in der Form, retic medullae und 
gelangt ungekreuzt in den Seitenstrang des Halsmarks.) Das Gegenstiick zu diesen 
Bahnen sowie zu der unter 2 erwahnten Bahn bilden die aus der Formatio reticularis 
aufsteigenden Bahnen, welche in den Thalamus und weiterhin in die Zentralzone 
gelangen.

Boyce, Neurol. Zentralbl. 1894, S. 466. — Deiters, Untersuchungen 1865, 
S. 191. — van Gehuchten, Nevraxe 5 (1903). — Held, Arch. f. Anat. 1891, 
8. 271; 1892, S. 257; Abh. d. sachs. Ges. d. Wiss. 18, Nr. 6, 1892. — Hósel, 
Monatsschr. f. Psychiat. 6 (3), 1899; 7 (4), 1900. — Kohnstamm, Monatsschr. f. 
Psychiat. 8, 261, 267, 281, 1900. — Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, S. 109, 
113 bis 115, 121 bis 123, 127. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 14, 8, 1883; Hauben- 
region, Berlin 1895 (Arch. f. Psychiat. 27). — Mott, Journ. of Physiol. 1898, 
p. XXXV. — Probst, Deutsch. Zeitschr. f. Nervenheilk. 15, 192, 1899; 17; 
Monatsschr. f. Psychiat. 1899, 1900, 1901, 1902; Jahrb. f. Psychiat. 20, 21; Wien. 
klin. Wochenschr. 1898, 1902, Nr. 37; Arch. f. Physiol. 1901, S. 357; 1902,
Suppl., 8. 147. — Pusateri, Riv. di pathol. nerv. 1896. — R. Sand, Obersteiners 
Arb. 10 (1903). — Thomas, Journ. de physiol. 1899, p. 1. — Tschermak, Arch. 
f. Anat. 1898, S. 291 bis 402, speziell S. 396 bis 873 (s. dort auch weitere Litteratur); 
Neur. Zentralbl. 1899, Nr. 15, 16.

4. Corticolenticulares System.
Eine absteigende Bahn von den Zentralwindungen nach dem Linsenkern, 

weiterhin durch die Linsenkernschlinge nach dem roten Kern ist noch nicht ganz 
sichergestellt (Dejerine). Durch dieselbe wiirde die Zentralzone auf das kreuzende 
rubrospinale System (Held, 1890) wirken, welches ais Monako w sches Biindel 
oder Fasciculus intermediolateralis in die Intermediarzone des Seitenstranges absteigt, 
teilweise allerdings im Seitenstrangkern endigt (Probst, 1902, Lewandowsky). 
Eine weitere Verbindung durch den Bindearm nach dem Kleinhirn wird unten zu 
erwahnen sein. — Aus dem Linsenkern selbst wurde ein absteigendes System in 
die Hauptschleife und nach dem Luysschen Korper, beide Systeme teilweise kreu
zend, festgestellt. (Langley und Griinbaum am Hund, Monakow, 1895, 
Flechsig, 1904, S. 62 am Menschen1).

Dćjerine, Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 226 u. 725. — Langley und Griin- 
baum, Journ. of Physiol. 11, Suppl., 606, 1890. — Beziiglich des Spinalsystems 
aus dem roten Kern: Bechterew, Neur. Zentralbl. 1897, S. 1074 und 1901, S. 286. 
— Collier u. Buzzard, Brain 24, 177, 1901. — Fraser, Journ. of Physiol. 28, 
366, 1902. ■— Held, Neur. Zentralbl. 1890, Nr. 16, S. 481; Arch. f. Anat. 1891, 
S. 271; 1892, S. 257. •— Kohnstamm, Monatsschr. f. Psychiat. 1900, S. 261 (ab
steigende Spinalbahnen des Hirnstammes uberhaupt). — Langley u. Griinbaum, 
Journ. of Physiol. 11, Suppl., 606, 1890. — Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, 
S. 107 bis 109. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 22 (1). — Pavlow, Buli. Aead. de 
Belg. 1900, p. 158; Nevraxel, 251, 1900. — Probst, Deutsch. Zeitschr. f. Nervenheilk. 
15, 192, 1899 u. Arch. f. Psychiat. 35, 727; Arch. f. Anat. 1901, S. 357; 1902, Suppl., 
S. 147 (Spinalbahnen des Hirnstammes uberhaupt). — Rothmann, Monatsschr. f. 
Psychiat.lO, 363. — Tarasewitseh, Obersteiners Arb. 9, 255, 1902. — Thomas 
(faisceau triangulaire prepyramidal), Journ. de physiol. 1, 47, 1899. — Tschermak, 
Arch. f. Anat 1898, speziell S. 365 bis 369 (daselbst weitere Literatur).

’) Vgl. auch B. D. Myers (Arch. f. Anat. 1902, S. 347 — Kommissuren am 
Boden des dritten Ventrikels); ferner Edingers basales Vorderhirnbiindel aus dem 
Nucleus caudatus und Putamen zum Thalamus opticus und weiter abwarts (Ber. 
d. Senckenberg. Ges. 1888, S. 91). — Ein absteigendes Rindensystem (aus dem 
Stirnlappen ?) zum Corpus striatum beim Hund und Affen beschrieb Marinesco 
(Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 77). Vgl. auch das retikulierte corticocaudale 
Biindel von Obersteiner und Redlich (Arb. a. d. Inst. Obersteiner 8, 286, 1901).
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6. Corticoąuadrigeminales System.
Bezuglich der Leitungsbahn, welche nach den Reizergebnissen von der pra- 

zentralen Region, beim Menschen speziell vom.hintersten Teile des FuBes der zweiten 
Stirnwindung, nach den Augenmuskeln fiihrt, liegt der Befund von Horsley und 
Beeror am Macacus vor, daB Lasion jenes Focus bzw. der Zentralzone — nicht 
aber Verletzung des Stirnlappens — eine absteigende Degeneration bis zum yorderen 
Paare der Vierhiigel bewirkt1). Ais Gegenstiick fand Flechsig ein von dort nach 
den Zentralwindungen aufsteigendes System. Der Hauptteil des FuBes der zweiten 
Stirnwindung, dessen Lasion zu motorischer Agraphie fiihrt (Feld 18), entbehrt. nach 
Flechsig (S. 184, 186) der Stabkranzbiindel; die Inneryation des Armes zur 
Schreibbewegung geht vom mittleren Drittel der yorderen Zentralwindung aus. 
Vom tiefen Grau des yorderen Paares der Vierhiigel steigt das optisch-akustische 
Reflexsystem (Held, 1890) ab, welches zu den Augenmuskelkernen und hinab bis 
insHalsmark gelangt (— ein ungekreuzter Anteil zur Briicke, Miinzer u.Wiener; 
s. Naheres unter Sehsphare).

7. Corticonucleare Systeme
(Zentralbahn der bulbiiren motorischen Hirnneryen, Sprachbahn, innere Abtei

lung der Arnoldschen Biindel; Flechsig, 1904, S. 185 bis 186.)
Aus dem unteren Drittel (bzw. aus der Pars opercularis') der yorderen Zentral

windung und des yorderen Abhanges der hinteren sowie aus dem hintersten 
Grenzrande der dritten Stirnwindung entspringen die Zentralsysteme der bul- 
baren motorischen Hirnneryen, bzw. des 5., 7., 9., 10., 11., 12. Die yereinzelten 
Pyramidenfasern, welche bei Verletzung jener Region degenerieren, sind wohl im 
wesentlichen nur aberrierte Fasern jener Systeme. Die corticonuclearen Systeme 
laufen durch das Knie der inneren Kapsel, sowie durch den lateralen Rand des 
ersten Fiinftels ihres hinteren Schenkels (Dejerine) und gelangen in den Hirn- 
schenkelfuB, wo sie zunachst medial von der Pyramidenbahn — also in das zweite 
Yiertel (yon innen gerechnet) — zu liegen kommen (Dejerine, Flechsig). Der 
weitere Verlauf ist indiyiduell sehr wechselnd und geschieht teils lateral- und 
dorsalwarts ais accessorische Schleife nach Bechterew, motorischer Schleifen- 
anteil nach Hoche, Tractus cortico-bulbaris nach Spitzka und Edinger, motorische 
FuBschleife oder Pyramidenschleifenbahn (Flechsig), teils medial- und dorsalwarts 
ais Biindel yom FuB zur Haube (Hoche). Knapp vor dem Eintritt in die moto
rischen Hirnneryenkerne erfahren die Systeme eine nicht yollstandige Kreuzung 
(Hoche). Beim Hund zeigt die Facialisbahn einen analogen Verlauf (Muratoff 
nach sekundarer Degeneration). — Bezuglich der Augenmuskelkerne diirfte gleichwie 
fiir die bulbaren motorischen Kerne eine direkte Rindenbahn durch den Hirnschenkel- 
fuB bestehen (J. Piltz fiir die prażeń trale okulomotorische Bahn, medial von der 
Pyramidenbahn; Hiisel fiir die occipitale okulomotorische Bahn, lateral yon der 
Pyramidenbahn). Sichergestellt ist eine indirekte Haubenbahn aus der Prazentral- 
region wie aus der Sehsphare durch Vermittelung des Vierhiigelgraus, weiterhin 
der optisch-akustischen Reflexbahn Helds.

Die Inneryation des Facialis, Accessorius und Hypoglossus zur Sprachartiku- 
lation geschieht durch besondere Fasern, welche von jenen fiir andere Inneryations- 
formen derselben Neryen und Muskeln yerschieden sind. Dieselben sind ganz vor- 
wiegend linkerseits entwickelt und werden ais Sprachbahn bezeichnet. Ihr

’) Beim Hund erhielt J. Piltz (Neur. Zentralbl. 1902, S. 482) nach ausgedehnter 
Zerstórung der sog. Augenregion H. Munks absteigende Degeneration nach der 
lateralen Abteilung des HirnschenkelfuBes, zum yorderen Paare derVierhiigel sowie 
nach dem Sehhiigel. Nach Lasion der Reizstelle fiir Augenbewegung im Gyrus 
sigmoides anterior fand sich absteigende Degeneration im yorderen Schenkel der 
inneren Kapsel und in der medialen Abteilung des HirnschenkelfuBes nach den 
Oculomotoriuskernen. Auch Muratoff (Neurol. Zentralbl. 1893, S. 259; Arch. f. 
Anat. 1893, S. 97) und Boyce haben absteigende Fasern aus dem HirnschenkelfuB 
zum yorderen Paar der Yierhiigel yerfolgt.
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Ursprung ist jedoch nach Flechsig (S. 186) entgegen den bisherigen Annahmen, 
speziell Dejerines und Monakows, gleichfalls im unteren Drittel der yorderen 
Zentralwindung und im hintersten Grenzrande der dritten Stirnwindung zu suchen, 
nicht in dem Brocaschen Rindenfelde, welches nach Myelogenese wie Sekundar- 
degeneration eines Stabkranzes bzw. eines direkten motorischen Projektionssystems 
entbehrt. Doch yerlaufen nach dem klinischen Befunde isolierter subcorticaler 
Sprachstórung (Anarthrie) die Sprachsysteme des 7., 11., 12. einigermafien gesondert 
von den iibrigen corticonuclearen Fasern. Sie gelangen langs des oberen Randes der 
Insel (Wernicke) in das Knie und den yordersten Teil des Hinterschenkels der 
Gapsula interna (Freund, Monak o w); im HirnschenkelfuBe liegen sie mediodorsal 
vom Pyramidenfelde und zugleich lateral von der Hypoglossusleitung (Raymond und 
Arnaud). Nach Mingazzini steigen sie weiterhin durch die lateralen pontinen 
Bundel in die Schleifenregion auf; bereits am oberen Rande der Briicke findet eine 
teilweise Kreuzung und damit ein Vermischung mit den anderen Faserarten statt 
(Markowski).

Neben der direkten corticonuclearen Bahn durch den HirnschenkelfuB scheinen 
die bulbaren motorischen Nerven noch eine indirekte durch Vermittelung des 
Sehhiigels zu besitzen. Fiir den Facialis wenigstens ist M. Borst zu dem Schlusse 
gelangt, daB auBer der direkten Willkurbahn noch eine indirekte Haubenbahn fiir 
psychische Emotionen besteht (psychoreflektorische Facialisbahn). Economo wieś 
ein corticothalamisches System neben dem pedunkularen fiir die Kaubewegung 
beim Kaninchen nach.

Bickeles, N. Zentralbl. 1901, S. 945. — Borst, N. Zentralbl. 1901, S. 155.
— Dejerine, Mśm. soc. biol. 1893, p. 193. — Economo, Pfliigers Arch. 91, 629, 
1902. — Galassi, La rif. med. 1892, Jan. — Hoehe, Arch. f. Psychiat. 30, 103, 
1898. — Hosel, Arch. f. Psychiat. 36, 479, 1902 u. 39 (1), 1904. — Kólliker, 
Handb. d. Gew. Lehre, 6. Aufl., 2, 234, 275, 1896. — Lewandowsky, Leitungsbahnen 
1904, S. 122 bis 124. — Markowski, Arch. f. Psychiat. 23, 367, 1891 (auch Inaug.- 
Dissert. Dorpat 1890). — Mellus, Proc. Roy. Soc. 58. — Muratoff, Neurol. 
Zentralbl. 1893, S. 259; Arch. f. Anat. 1893, S. 97. — J. Piltz, N. Zentralbl. 1902, 
S. 482. — Probst (Katze, Mensch), D. Zeitsehr. f. Neryenheilkunde 15, 192, 1899; 
J. B. f. Psychiat. 23, 72, 1903. — Romanow, N. Zentralbl. 1898, S. 593. -— Schiitz, 
Neurol. Zentralbl. 1902, S. 885. — Spitzka, New York Med. Journ. 1888, p. 406.
— Sutherland Simpson, Journ. of Phys. 27, 10, 1901. — Trapeznikow (Corti- 
conucl. B. vom Ggr. comp. ant. des Hundes). Uber die zentr. Innervation des 
Schluckens. D. J. Petersburg 1897. — Weidenhammer (Russ.), Ref. Neurol. 
Zentralbl. 1898, S. 593.

b) Sensible Projektions- oder Stabkranzbahnen
der Zentralzone.

Die zufiihrenden Leitungsbahnen der Zentralzone nehmen ihren Weg durch 
den Thalamus, den Globus pallidus und wohl auch die Substantia nigra. Von den 
Zentralwindungen ist das obere Drittel mit dem hinteren yentrolateralen Kern, 
das mittlere mit dem Zentralkern, das untere mit dem yorderen yentrolateralen 
Kern yerkniipft, wahrend in der frontalen Abteilung die Felder 8, 8b, 15 a vom 
dorsolateralen, Feld 15 yom medialen Thalamuskern aus yersorgt werden. Zwischen 
den sensiblen Riickenmarksbahnen, den sensiblen Hirnneryen und der Zentralzone 
bildet der Sehhiigel das wichtigste Internodium l). *

*) Sensible-sensorische Schaltfunktion des Thalamus. Die Schalt- 
funktion des Thalamus gilt zum Teil auch fiir die Sinnesleitungen. Er sowie das 
Pulyinar zeigen auch Beziehungen zur Riech- und Schmeckleitung (Feld 4b, 6), 
das primare Pulyinar solche zur Sehsphare, das sekundare zur Horsphare. Diese 
zentrale Stellung des Thalamus ais Internodium der sensiblen und sensorischen 
Leitungsbahnen hat speziell Monakow betont (Arch. f. Psychiat. 27 [1895] —vgl. 
bereits Luys). Derselbe leitete jedoch aus seinen Befunden von sekundiirer 
Degeneration und Atrophie nach ortlichen Yerletzungen an Tiergehirnen die An-
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Nur nebenbei kommt speziell fiir das obere Drittel der Zentralwindungen und 
fiir den Lobus paracentralis der Globus pallidus des Linsenkernes in Betracht. Auch 
in die Verbindung des Kleinhirns mit dem GroBhirn via Bindearm und Rotkern 
ist teilweise der Thalamus — neben dem Globus pallidus — eingeschaltet (vgl. unten). 
Die Zufuhrbahnen des Thalamus verteilen sich beilauflg in folgender Weise auf 
die einzelnen Kerne:

I.

Haupt
schleife

ii.
C. B. 

der sens.
Hirn-
nerven

ni.
Bindearm 

und
Rotkern

IV. 
dors. und 
pradors.

L. B.

V.
V. S. Str. 

und
Form. ret.

1. Medialer Sehhiigelkern . . . + + + + e-
2. yentrolateraler Sehhiigelkern + + + e +
3. Dorsolateraler Sehhiigelkern e e + e e

Es ist nicht ausgeschlossen, daB neben den im Sehhiigel unterbrochenen Haupt- 
leitungen noch direkte transthalamische Nebenleitungen nach der Rinde existieren. 
Fiir die Hauptschleife haben Flechsig und Hosel beziiglich des Menschen, 
Tschermak beziiglich der Katze diese Anschauung vertreten, welche von Mahaim 
und Monakow fiir den Menschen, von Probst (ebenso vorher von Mott), 
van Gehuchten, Lewandowsky fiir die Katze bestritten wurde. Beziiglich des 
Trigeminus kónnte man eine analoge Vermutung ableiten; fiir den roten Kern hat 
Dejerine eine solche Angabe beziiglich des Menschen gemacht.

In der inneren Kapsel laufen die sensiblen Bahnen im mittleren Hohendrittel 
hinter und neben der Pyramidenbahn (Charcot), im oberen Drittel erfiillen sie 
die ganze hintere Abteilung, wahrend sie das untere Drittel uberhaupt freilassen 
(Flechsig, 1904, S. 220).

In der Zentralzone bleibt, wie schon erwahnt, die freie Konvexitat der yorderen 
Zentralwindung frei von sensiblen Projektionsleitungen, welche sich hingegen in 
der freien Konvexitat dei- hinteren Windung allein yorfinden, wahrend die Wandę 
der Zentralfurche und die frontale Abteilung gemischt sensible und motorische 
Stabkranzfasem fiihren.

schauung ab, daB die gesamte Rinde in felderweiser Beziehung zu den einzelnen 
von ihm unterschiedenen Sehhiigelkernen stehe. Nach Flechsig (N. Zentralbl. 
1898, Nr. 21 u. 1904, S. 211—211) gilt dies nur fiir den stabkranzhaltigen Teil der 
Rinde, speziell fiir die Sinnesspharen — nicht aber fiir die stabkranzlosen Binnen
felder, welche allerdings bis zum Affen hinauf kaum isoliert dem Lasionsexperiment 
zuganglich sind. Nach Flechsig lassen sich bisher Beziehungen folgender Seh- 
hiigelkerne und Rindenfelder nachweisen:
1. Hinterer yentrolateraler Kern............................................
2. Zentralkern (schalenfórmiger Korper und Centre median)
3. Vorderer yentrolateraler Kern............................................
4. Dorsolateraler Thalamuskern............................................
5. Medialer Thalamuskern.......................................................
6. Grenzzone zwischen schalenfórmigem Korper, yentrolate-

ralem Kern und Corp. gen. int. (und Pulyinar) . . .
7. Vorderer Thalamuskern.......................................................
8. Primares Pulyinar und Corp. gen. ext..................................
9. Sekundares Pulyinar und Corp. gen. int..............................

(Vgl. damit Globus pallidus........................................

Feld
n 

n 

» 

r>

2.
2b.
2c (5b).
8, 8b, 15 a.
15, 4b.

T) 

r> 

n 

r> 

n

4b, 6.
4b?.
5.
7 (7b?).
1, 3?, 2 [einschl. 

Sub. nigra], 11, llb).
Die Sehhiigelstiele stehen zu folgenden Rindenfeldern in Beziehung:

1. Vorderer Sehhiigelstiel.......................................................Feld 4b, 8, 8b, 15a, 15.
2. Unterer innerer Sehhiigelstiel................................................ „ 4b.
3. Hinterer oberer Sehhiigelstiel............................. „ 4b, 6.
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I. Hauptschleif e. — Zentrale Hinterstrangleitung.
Die Hauptschleife enthalt ais wichtigsten Bestandteil das oberhalb der Pyra- 

midendekussation kreuzende Zentralsystem der HinterstranggroBhirnbahn. Der 
Gollsche wie der Burdachsche Ursprungskern entsendet iiberdies ein ungekreuztes, 
dorsales und ein kreuzendes, ventrales System durch den Strickkorper nach dem 
Kleinhirn (vgl. unten). Das obengenannte System geht in seinem Verlaufe zahl- 
reiche, seitliche Beziehungen ein, speziell zur unteren 01ive (Held, Kblliker, 
Flechsig, Tschermak; Lewandowsky contra), zui- Formatio reticularis 
(Flechsig, Bechterew, Held, Tschermak), zum hinteren Paar der Vierhiigel 
(Held, Bruce, Tschermak, Probst, Lewandowsky [Nucleus parageniculatus, 
S. 94]) und zur Substantia nigra. Ais Endstatte kommen ganz wesentlich der mediale 
und der ventrolaterale Sehhugelkern in Betracht (Monakow, Dejerine, Bech
terew, Mingazzini, Ceni, Schlesinger, Singer und Miinzer, Ferrier und 
Turner, C. Mayer, Mott, Tschermak, Probst, Lewandowsky), teilweise 
auch jene der anderen Seite via Commissura posterior (Tschermak, Probst; 
Lewandowsky contra). Anscheinend zieht eine bescheidene Faserzahl direkt zur 
Bindę (Flechsig, Hbsel, Tschermak pro; speziell Probst, yan Gehuchten, 
Lewandowsky contra). Aus der HinterstranggroBhirnbahn gelangen ferner Fasern 
zum Luysschen Korper und zum Linsenkern derselben Seite sowie der Gegenseite 
(via Meynertsche Commissur — Flechsig, Darkschewitsch u. Pribytkow). 
In ihrer Fortsetzung miindet die HinterstranggroBhirnbahn ausschliefilich in die 
hintere Zentralwindung und in den Fissurenabhang der yorderen ein, nicht auch 
in den Scheitellappen, speziell den Gyrus parietalis inferior (Flechsig, auch 1904, 
S. 189; Hbsel gegeniiber Monakow).

Siehe die Literatur bis 1898 bei A. Tschermak, Arch. f. Anat. 1898, S. 291, 
speziell S. 296 bis 334. Ferner: van Gehuchten, Nevraxe 4, 39, 1902. — 
B. Hatschek, Obersteiners Arb. 11 (1904). — Lewandowsky, Leitungsbahnen 
1904, S. 91 bis 97. — Oddiu. Bossi, Lo sperim. 1891, p. 49; Pubbl. del Ist. Firenze 
1891. — Probst, Arch. f. Psychiat. 33. — Schiitz, Neurol. Zentralbl. 1902, S. 885.

II. Cerebrale Vorderseitenstrangbahn, cerebraler Gowers-Trakt.
Von den Fasern, welche aus dem Vorderseitenstrang durch den yentrolateralen 

Vorderseitenstrangrest in das yerlangerte Mark aufsteigen, schwenkt ein System 
direkt im AnschluB an die Kleinhirnseitenstrangbahn in den Strickkorper und ins 
Kleinhirn ab, ein anderes erhalt nach Unterbrechung im Seitenstrangkern eine 
Fortsetzung ebendorthin, auch ein drittes, der cerebellare Gowers-Trakt, gelangt 
durch den Bindearm ins Kleinhirn (s. unten). Ein weiteres System endigt im 
yorderen Paare der Vierhiigel (Mott, Stewart, Thiele-Horsley, Soldner, 
Quensel, yan Gehuchten, B. Hunt; Lewandowsky contra), nux- das letzte 
steigt bis zum yentrolateralen Thalamuskern empor (Mott, Quensel, Thiele- 
Horsley, Kohnstamm; Lewandowsky contra), von wo aus wohl die Fortsetzung 
nach den Zentralwindungen erfolgt (bzw. des roten Kernes s. IV.). — Andererseits 
sind spinale Fasern durch das hintere Langsbiindel nach der Formatio reticularis 
aufwarts, sowie nach den motorischen Hirnneryenkernen (Kblliker) bis in die 
Hohe der hinteren Kommissur zu yerfolgen (Hoche).

yan Gehuchten, Nevraxe 3, 171, 1901. — Hoche, Neur. Zentralbl. 1897, 
S. 242. — B. Hunt, Publ. Cornell Univ. New York. 1, 19, 1904. — Kohnstamm, 
Neurol. Zentralbl. 1900, S. 242. — Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, S. 98. — 
Mott, Philos. Trans. B. 1891, Brain 1892 und 1895; Monatsschr. f. Psychiat. 1, 104. 
— Quensel, Neurol. Zentralbl. 1898, S. 482. — Soldner, ebenda 1897, S. 310. — 
Stewart, Brain 25, 222, 1901. — Thiele-Horsley, ebenda 25, 519, 1901. — 
Tooth, Brain 15, 397, 1892. — Tschermak, Arch. f. Anat. 1898 (weitere Literatur),
8. 380 bis 386, 386 bis 387.
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III. Formatio reticwlari«-Sehhugel-B,indenbahn.
Die Existenz aufsteigender Bahnen aus der Formatio reticularis nach dem 

yentrolateralen Thalamuskern und weiterhin nach der Zentralregion, und zwar ais: 
Fortsetzung dei- in jenes ausgedehnte Zellager eingestrahlten Fasern aus dem 
Vorderseitenstrang, sowie aus den Hinterstrangkernen wurde von Forel (Hauben- 
fascikel, Arch. f. Psychiat. 7, 416, 1877), Bechterew, Keller, Lewandowsky 
(S. 97) nachgewiesen.

IV. Kleinhirn-Bindearm-Grofihirnbahn.
Zu den Zentralwindungen, speziell zu den oberen zwei Dritteln, tritt auch- 

das Kleinhirn durch Vermittelung des Bindearms, welchei- auch eine geringe An- 
zahl von cerebellopetalen Fasern fiihrt (Monakow, Orestano; Lewandowsky 
contra), und des roten Kernes in Beziehung (Flechsig, Dójerine). Der Zusammen- 
hang des letzteren mit der Hirnrinde ist, wenigstens im wesentlichen, ein indirekter 
und wird durch den Thalamus, in welchen zahlreiche direkte Bindearmfasern ein- 
dringen (Monakow, Bischoff, Thomas, C. Mayer, Probst), sowie durch die- 
Linsenkernscblinge und den Linsenkern yermittelt (Orestano). Der- rotę Kern, 
empfangt ferner im Verein mit dem medialen Thalamuskern und der Subst. nigra 
ein aufsteigendes System aus dem Hirnstamme bzw. dem Vorderseitenstrangrest,_ 
welches teilweise durch dieForel-Gansersche Kommissur kreuzt (Probst, Keller;, 
in Fig. 20 durch Abzweigung aus II dargestellt).

Dćjerine, Compt. rend. soc. biol. 1895, p. 226. — Keller, Arch. f. Anat. 
1901, S. 177, spez. S. 212. — Mahaim, Mem. Acad. Belg. 13, 6, 1894. — Marie 
u. Guillain, Compt. rend. soc. biol. 1903, p. 37. — Mingazzini, Neur. Zentralbl. 
1895, S. 658. — Mirto, Arch. per les sciences mód. 20, 19, 1896. — Orestano, 
Biv. di patol. nerv. 1901, p. 49. — Probst, Arch. f. Psychiat. 33, 1, 1900.

V. Linsenkern-S«5stantia nia-Bahn.
Aufsteigende Systeme aus dem Globus pallidus, yermutlieh auch aus der Sub

stantia nigra (via FuBschleife), nach dem oberen Drittel dei- Zentralwindungen wurden 
myelogenetisch von Flechsig und Bechterew am Menschen, von Dbllken am 
Hunde festgestellt, bei welchem zudem ein Corticalsystem aus dem Corpus Luys 
aufsteigt (Dollken, Gee und Tooth). Die obengenannten Bahnen wurden am 
Menschen auch auf Grund von Sekundardegeneration durch Dejerine nachgewiesen. 
Andererseits sind durch Lasurski (Seitenstrang-Linsenkernbundel), Wallenberg 
(Tractus istlimo- oder bulbostriatus an der Taube) und durch Tschermak (Katze
— impradorsalenLangsbiindel — kreuzend durch die Forel-Gansersche Kommissur) 
Systeme bekannt geworden, welche zum Linsenkern aufsteigen. (Vgl. auch Munzer 
und Wiener, Probst; nach Lewandowsky gelangen jene Fasern der Ganser- 
schen Kommissur zur Zona reticulata tlialami).

Dollken, Neur. Zentralbl. 1899, Nr. 2. — Lasurski, ebenda 1897, S. 526.
— Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, S. 119. — Munzer u. Wiener, 
Monatsschr. f. Psychiat. 3 (1898). -—■ Probst, D. Zeitsehr. f. Nervenheilkunde 17, 
154, 1900; J. B. f. Psychiat. 1904. — Tschermak, Arch. f. Anat. 1898, S. 387; 
Neur. Zentralbl. 1899, S.18 (Fig.10). — Wallenberg, ebenda 1898, S. 300; 1903, S. 98.

VI. Quadrigemino-corticales System.
Dasselbe wurde von Flechsig beschrieben (1904, 8. 89).

VII. Nucleo-thalamo-corticale Systeme.
(Zentralbahn der sensiblen Hirnneryen.)

Die sekundaren Systeme aus den bulbaren sensiblen Hirnnervenkernen, speziell 
aus den Endkemen desV, IX, X (aufsteigende Leitung vom Vestibularis bisher nur bis 
zu den Oculomotoriuskernen bekannt!) sind zunachst teils ungekreuzt in das dorso- 
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laterale Feld der Formatio reticularis (Held, R. y Cajal), teils nach Kreuzung in 
der Briicke in die Hauptschleife (Edinger, Hosel, Kolliker, Bechterew, Held,
R. y Cajal, Lewandowsky fiir V, IX, X; im Hirnschenkel ais sogenannte sensible 
FuBschleife oder accessorische Schleife bezeichnet und hinter der motorischen Fufi- 
schleife und der Fyramidenbahn gelagert — nach Edinger, Schlesinger, 
Wallenberg, Probst, Oordt), teils in das hintere Langsbiindel (Held, R. y Caj al) 
und schlieOlich in den Thalamus verfolgt worden. Die Endigung des sekundaren 
Trigeminussystems ist teilweise im Centre median und im schalenformigen Korper, 
also im Zentralkern, teils im ventrolateralen Kernlager festgestcl.lt worden (Wallen
berg). Eine Minderzahl von Fasern kbnnte direkt durch den Thalamus hindurch 
in das untere Drittel der Zentralwindungen, speziell in das der hinteren eindringen 
(Bechterew); die Hauptleitung gelangt jedenfalls erst nach Unterbrechung im 
Sehhiigel ebendorthin. Ob das untere Drittel der Zentralwindungen auch das Rinden- 
feld der zentralen Vestibularisbahn darstellt, ist noch unentschieden.

Biedl, Wien. klin. Wochenschr. 1895, Nr. 33. — Edinger, Anat. Anz. 1887,
S. 145. — van Gehuchten, Nóvraxe 4, 1, 1902. — Hatschek, Arb. a. d. Inst. 
Obersteiner 9, 279, 1902. — Held, Arch. f. Anat. 1893, S. 441. — Hosel, Arch. 
f. Psychiat. 25, 1, 1893. — Kolliker, Handbuch der Gewebelehre 2, 283, 337, 1896. 
•— Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, S. 91 bis 93. — Probst, Arch. f. Anat. 
1902, Suppl. S. 236. — R. y Cajal, Medulla 1896, Fig. 3 u. 13. — Spitzer, Ober
steiners Arb. 6 (1899). — Wallenberg, Anat. Anz. 1896, S. 95, 474 u. 1900, S. 81.

2. Projektions- oder Stabkranzbahnen der Riech- und 
Sehmecksphare.

Die einzelnen Abteilungen der Riech- und Sehmecksphare, zu welcher yiel- 
leicht auch das Feld 10, kaum aber Feld 11 und llb gehSrt, zeigen mannigfache 
corticopetale, wie auch corticofugale Leitungen. Aus dem Detail, iiber das die bei- 
gesetzte Tabelle berichtet, sei die Beziehung der Riech- und Sehmecksphare zum 
Globus pallidus (Lamina perforata anterior [1], dereń Cortexnatur fraglich ist 
[Flechsig, Redlich], und Septum pellucidum [3]) und zum Thalamus, speziell 
zur Grenzzone zwischen Ventrolateralkern und innerem Kniehocker wie zum Pulyinar 
(Gyrus hippocampi bzw. Ammonshorn [4b] und hinterer Teil des Gyrus fornicatus [6]) 
hervorgehoben. — Im Fornix inferior wurde ein Projektionssystem aus dem Uncus 
und Gyrus hippocampi nach dem Corpus mammillare aufgefunden (Edinger, 
Flechsig, Probst), ebenso ein Projektionssystem aus dem Gyrus hippocampi nach 
der yorderen Kommissur (Flechsig und Popoff, R. y Cajal, Probst), wahrend 
der Gyrus hippocampi ein aufsteigendes Projektionssystem aus dem sekundaren 
Cingulum bzw. dem Thalamus erha.lt (Flechsig). — Bei den anosmatischen Wasser- 
tieren, z. B. beim Delphin, erweist sich der Riechapparat, speziell der Fornir. inferior 
und die Ta.enia thalami ais sehr diirftig entwickelt, im Gegensatz zu demVerhalten bei 
den Osmatikern par excellence, z. B. beim Giirteltier (Zuckerkandl, R. Hatschek).

Beevor, Proc. Roy. Soc. 48, 271, 1890; On the course of the cingulum and 
the posterior parts of the corpus callosum and fornix in the Marmoset monkey. 
London 1891. — R. y Cajal, Die Riechrinde. Leipzig 1903. — Edinger, Arch. 
f.Psychiat. 25, 584, 1893;Nervóse Zentralorgane, 7. Aufl., Leipzig 1904. — Dejerine, 
Compt. rend. soc. biol. 1897, p. 587. ■— Flechsig, Neur. Zentralbl. 1887, Nr. 7 (Cin
gulum); Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1894, S. 164 (System fi des Uncus). — Flechsig 
und Popoff, Neur. Zentralbl. 1886, Nr. 22 (yord. Kommissur). — Hatschek, Zen
tralbl. f. Physiol. 1901, S. 782; Arb. a. d. Inst. Obersteiner 10 (1903). — Hosel, Arch. 
f. Psychiat. 39 (1), 1904. — Honegger, Rec. zool. suisse 5, 201, 1892. — Kolliker, 
Verh. d. anat. Ges. 1894. — Lewandowsky (Systeme des Corp. mammillare), 
Leitungsbahnen 1904, S. 121. — Loewenthal, Uber das Riechhirn der Sauge- 
tiere. Braunschweig 1897. ■— Meynert (yordere Kommissur), Neue Stud. iib. d. Asso- 
ziationsbiindel des Hirnmantels. Wien 1892. — Probst, Arch. f. Anat. 1901, S. 338 
u. 1903, S. 138. — Redlich (Cingulum), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 10, (1903). —

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. ii
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Schipow (Fornix), Monatsschr. f. Psychiat. 14, 309, 1903. — Wallenberg 
(basal. Kiechbundel), Anat. Anz. 20, Nr. 7, 1901. — Zuckerkandl, Uber das 
Riechzentrum. Stuttgart 1887; Anat. Anz. 1888, S. 425; Arb. a. d. Inst. Ober
steiner 9, 300, 1902 und 11 (1904).

3. Projektions- oder Stabkranzleitungen der Sehsphare.
Die Sehsphare, d. h. die Lippen der Fissura Calcarina bzw. der Ausbreitungs- 

bezirk des Vicqd’Azyr schen Streif ens erscheint durch die Sehstrahlung Gratiolets, 
welche an der lateralen Seite des Hinterhorns unter dem Gyrus parietalis inferior 
und dem Gyrus angularis vorbeizieht, mit dem aufieren Kniehocker, dem Pulyinar 
Und dem yorderen Paare der Vierhugel yerbunden. Die Sehstrahlung besteht, von 
innen nach aufien gezahlt, aus drei besonderen Faserziigen: der Balkenschicht, dei- 
feinfaserigen, sekundaren oder motorischen Sehstrahlung und der dickfaserigen, 
primaren oder sensorischen Sehstrahlung, dereń basaler Teil ais sog. 
longitudinalis inferior Burdachs (der dorsale Teil = „/ascfcuZns transrersus cunei“, 
Sachs) von Wernicke und Monakow irrtiimlich ais ein langes Assoziations- 
system zwischen Sehsphare und Horsphare angesehen wurde (Flechsig, Niessl- 
Mayendorff).

Die aufsteigende Sehstrahlung entspringt nach Flechsig aus dem Corpus gen. 
lat. und dem hinteren lateralen Teile des Pulyinar, dem „primaren Pulyinar11 ’): die 
absteigende gelangt zum yorderen medialen Teile des Pulyinar, dem „sekundaren 
Pulyinar" (Flechsig), und zum yorderen Paare der Vierhiigel, aus welchem ein 
kreuzendes Fasersystem zu den Augenmuskelkernen und — mit Collateralen zum 
Facialiskern (Probst, Lewandowsky) — bis ins Halsmark (letztere Fasern ent- 
springen nach Kohnstamm aus einem besonderen Nucleus intratrigeminalis — 
Lewandowsky contra), die optisch-akustische Reflexbahn Helds, sowie ein un- 
gekreuztes System zur Briicke (Miinzer, Wiener, Paylow) absteigt2). Das 
cortico-ąuadrigeminale System wurde von Beevor und Horsley auf Grund ab- 
steigender Degeneration beim Macacus festgestellt: ebenso von Ferrier und Turner, 
denen zufolge ein Teil nach der Gegenseite kreuzen soli (Beri contra — Endigung 
in derselben Schicht wie die retinale Vierhiigelbahn), sowie von Probst und 
Beri, desgleichen yon Flechsig sowie yon Forster am Menschen. Bernheimer 
(1904) yerfolgte nach tiefreichender Exstirpation des Gyr. angularis die absteigende 
Degeneration bis in die Oculomotoriuskerne beider Seiten. Fiir eine direkte occipitale 
oculomotorische Bahn (via Hirnschenkelfufi) ist bereits Hosel eingetreten (vgl. Fig. 24).

Baas, Seh- und Pupillenbahnen (Tafel), Breslau 1898. — Bechterew, Neurol. 
Zentralbl. 1897, S. 1074. — V. Beri, Arb. a. d. Inst. Obersteiner 8, 308, 1901. — 
Bernheimer, Wien. klin. Wochenschr. 1900, Nr. 42; Klin. Monatsbl. f. Augen- 
heilk. 1900; Sitzungsber. d. Wien. Akad. 108 (3); Arch. f. Ophthalmol. 57, 363,

’) Beziiglich des Ursprungs und Verlaufs der Nerm bzw. Tractus optici, welche 
im aufieren Kniehocker und im primaren Pulyinar, aber auch im tiefen Grau des 
yorderen Paares der Vierhiigel endigen (Gudden, 1885), sei auf das Kapitel iiber 
Physiologie des Auges yerwiesen. — 2) Bechterew, Neurol. Zentralbl. 1897, S. 1074; 
Gehirn u. Riickenmark in Lawdowsky und Owsjannikow, Grundr. d. mikr. 
Anatomie (Russ.) 1888. Boyce, Neurol. Zentralbl. 1894, S. 466; Philos. Trans. 
1895; (mit Warrington) Proc. Roy. Soc. 64 (1898). Collier und Buzzard, 
Brain 24, 180, 1901. Ferrier und Turner, Philos. Trans. 1894. Harris, 
Brain 1904, p. 105, 107. Held, Neurol. Zentralbl. 1890, Nr. 16, S. 481; Arch. f. 
Anat. 1891, S. 271; 1893, S. 201; Abh. d. sachs. Ges. d. Wiss. 18, Nr. 6. Kohn
stamm, Monatsschr. f. Psychiat. 1900, S. 278; Neurol. Zentralbl. 1903, S. 514. 
Lewandowsky, Leitungsbahnen 1904, S. 111 bis 113, 117, 119. Miinzer, Prager 
Med. Wochenschr. 1895. Miinzer und Wiener, Monatsschr. f. Psychiat. 3, 379, 
1898 u. 12, 241, 1902. Paylow, Nevraxe 1, 131, 1900. Probst, D. Zeitschr. f. 
Neryenheilkde. 15 (1899); Arch. f. Anat. 1902, Suppl., S. 147; J. B. f. Psychiat. 
23, 377, 1903. Redlich, Monatsschr. f. Psychiat. 5, 197, 1899. Thomas, Journ. 
de physiol. 1899, p. 1, Tschermak, Arch. f. Anat. 1898, S. 364 bis 365.
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Schema der Stabkranzbahnen der Sehsphare und der Horsphare.

Sensorisch (primare Sehstrahlung):
S) Kniehocker - Rindenbahn.
S2 Pulyinar - Rindenbahn.

Motorisch (sekundare Sehstrahlung):
.1/1 Rinden - Pulvinarbahn.
J/2 Rinden - Vierhiigelbahn (ąuadrigeminale 

oculomotorische Bahn des occipitalen Blick- 
zentrums).

l/3 Rinden - Augenmuskelkernbahn (direkte 
oculomotorische Bahn des occipitalen Blick
zentrum s).

Sensorisch (primare Hdrstrahlung): 
Kniehocker - Rindenbahn.

s2 Pulyinar - Rindenbahn.
Motorisch (sekundare Hdrstrahlung): 

mj Rinden-Vierhiigelbahn (ąuadrigeminale 
oculomotorische Bahn des temporalen Blick- 
zentrums — dazu noch eine direkte oculo- 
motorische Bahn zu den Augenmuskel- 
kernen?).
(T. B.) temporale GroBhirnrinden - 1’rucken- 
bahn oder Tiirksche Biindel

Bemerkungen: Nach dem yorderen Paare der Vierhiigel denke man sich ferner die 
Rinden-Vierhugelbahn oder ąuadrigeminale oculomotorische Bahn des prazentralen Blickzentrums ab- 
steigen, ebenso die Endzweige der ąuadrigeminalen Abteilung des Gowers-Trakt einstrahlen. Nach den 
Augenmuskelkemen steigt noch eine direkte Bahn aus dem prazentralen Blickzentrum herab. Auch 
die Verbindungen der Vierhiigel und der Kniehocker sind nicht eingezeichnet, ebenso das absteigende 
System aus dem yorderen Paare der Yierhtigel zur Briicke.

Abkiirzungen:
C. g. I. Corpus geniculat. lat. o. a. R. B.
C. g. m. Corpus geniculat. med. ‘ c. C. L.
Fiss. cale. Fissura calcarina. Br. K.
v. P. d. V. H. Yorderes Paar der Yierhiigel. KI. H.

Optisch-akustische Reflexbahn Helds. 
Zentrale Cochlearisleitung. 
Bruckenkerne.
Kleinhirn.
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III. u. IV. Ubersicht der Leitungsbahnen

III. Seh

A. Stabkranz

Hirnregion I. corticofugale, distalaxone oder motorische Leitungen

a) corticofugale P S b) tiefere Fortleitungen

Lippen der Fiss. 
calcarina, Gyrus 
descendens u. Pol- 
teil der 3. Occi- 
pitalwindung — 
Feld 5.

Absteigende, sekundare oder me
diale Sehstrahlung (besonderes, 
fruhes System im mittleren 
Drittel).

1. PS zum vorderen Paar der 
Vierhiigel (occipitale oculomot. 
Bahn —Horsley u. Beevor, 
Flechsig).

2. PS zum sekundaren Pulyinar 
(vorn medial — Flechsig).

ad 1. Kreuzendes System aus dem 
yorderen Paar der Vierhiigel 
via Fontanenkreuzung ins hint. 
Langsbiindel zu den Augen- 
muskelkernen und in das Hals- 
mark; ungekreuztes System 
zui’ Briicke.

Temporale Quer- 
windung und in- 
sularer Abhang 
der 1. Schlafen
windung, ev. auch 
oberer Teil der 
hinteren Inselwin- 
dung — Feld 7 
+ 7b(?).

Absteigende oder sekundare Hor- 
strahlung zum Briickengrau 
(temporale GroUhirnrinden- 
briickenbahn. — Flechsig, 
Dejerine) und zum yorderen 
Paar der Vierhiigel (?) — 
temporale oculomotor. Bahn.

l.Innere Abteilung der Tiirk- 
schen Biindel durch den ob. 
Teil der inneren Kapsel.

2. AuBere Abteilung der Tiirk- 
schen Biindel unter der Fiss. 
Sylv. hinweg neb. Sehstrahl. — 
Herkunft noch unsicher, eher 
aus 7 ais aus dem mittleren 
Drittel der 1. Schlafenwindung 
(Feld 14).

IV. Hor
1. Pontino - cerebellares S.
2. Pontino - spinales S. (?)

1903/4; Handb. von Saemisch, 2. Aufl., 1, Kap. VI, § 71 u. 77. — Dójerine, Anat, 
des centres nerveux, 2 Bde., Paris 1899. — Derselbe, Mem. soc. biol.1893, p.193.— 
R.y Cajal, Die Sehrinde. Leipzig 1899. — Christiansen, Nordiskt med. Ark. 1902, 
p. 1. — Ferrier und Turner, Journ. of anat. and physiol. 189, 627, 1897. — Frankl- 
Hochwart (Blindmaus), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 8 (1901). — Gallemaerts, 
Buli. Aead. Med. Belg. 17, 369, 1904. — Gentes und Aubarel, Compt rend. soc. 
biol. 1902, p. 1283. — Hanke (Anophthalmus), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 10 
(1903). — Hosel, Arch. f. Psychiat. 36, 479, 1902 u. 39 '(1), 1904. — Knies, 
Zeitschr. f, Biol. 1897, S. 125. — Kohnstamm, Monatsschr. f. Psychiat. 1900, 
261; Neurol. Zentralbl. 1903, S. 514. — Leonowa, Arch. f. Psychiat. 28, 53, 
1896. — Manouólian (Lobus opt.), Compt. rend. soc. biol. 1899, p. 863. — Mar
burg (bas. Opticuswurzel), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 10 (1903). — Moeli, Arch. f. 
Psychiat. 22, 73, 234, 1890. — Monakow, Arch. f. Psychiat. 16, 151, 317, 1885; 
20, 714, 1889; 22; 24, 87; Ergeb. d. Physiol. 1 (2), 647, 659, 1902; Gehirn- 
pathologie, 2. Aufl., 1904. — Monakow und Forel, Arch. f. Psychiat. 18, 162, 
1888. — Niessl von Mayendorff (Fasc. longit. inf.), Arch. f. Psychiat. 37 (2), 
1903 u. 1905- — A. Noceti, Las vias opticas. Buenos Aires 1903. (Umfassende 
Literatur!) — Obersteiner, Arb. a. d. Inst. Obersteiner 8, 1, 1901. — Probst, 
Arch. f. Psychiat. 30; 35, 22, 1901. — Derselbe, Deutsch. Zeitschr. f. Neryenheilk.
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der Sehsphare und der Horsphare.

leitungen B. Ungekreuzte 
Assoziations- oder 
BinnenleitungenII. corticopetale, zentralaxone oder sensible- 

sensorisohe Leitungen a) corticofugale
A S oder Binnen

systeme

b) corticopetale
AS oder Binnen

systemea) corticopetale PS b) tiefere Zuleitungen

sphare.
Aufsteigende, primare < >der 

laterale Sehstrahlung 
(sog. Fasciculus longi- 
tudinalis Burdachs).

l l.PS aus dem aufieren 
Kniehócker.

! 2.PS aus dem primaren 
Pulrinar (hinten lateral 
— Flechsig).

1. Tractus u. Nenus opticus.
2. PS aus dem yorderen 

Paare der Vierhugel.

AS zu Feld 36.
(NB. Die kreuzenden AS oder 

die Balkenschicht sind zu in- 
nerst in der Gratioletschen 
Sehstrahlung gelegen).

spliare.
| Aufsteigende oder primare 

Hórstrahlung.
i l.PS aus dem inneren 

Kniehócker.
I I. Abt. via oberen Teil der 

inneren Kapsel.
II. Abt. unter der Fiss. 

Sylv. hinweg neben Seh
strahlung.

2. P S aus dem sekundaren 
Pulvinar (aufsteigender 
Teil des Tiirkschen 
Biindels? — Flechsig).

1. Horleitung a. dem ventr. 
Acusticuskern u. Tuberc. 
acust., Trapezkorp. inki. 
Olina sup. und Striae 
acusticae, lat. Schleifen- 
kern.

2. P S aus dem hinteren 
und yorderen (?) Paar 
der Vierhugel.

3. Direktes P S aus der se
kundaren Horleitung z. 
sekundaren Pulyinar 
(Tschermak).

15, 192, 1899. — Sellier und Verger, Compt. rend. soc. biol. 1903, p. 485. — 
Schmidt-Rimpler, Arch. f. Augenheilk. 14, 296, 1888. — Shaw-Bolton, Proc. 
Roy. Soc. 67, 216, 1900. — Thomas, Journ. of Physiol. 1899, p. 47. — Vialet, 
Les centres cśrebraux de la yision et 1’appareil visuel intraeśróbral. Paris 1893. — 
Wilbrand und Saenger, Anatomie u. Physiol. der optischen Bahnen und Centren 
3, (1) der Neurologie des Auges. Wiesbaden 1904. — Zuckerkandl (Vergleichende 
Anatomie des Hinterhauptlappens), Arb. a. d. Inst. Obersteiner 10 (1903).

4. Projektions- oder Stabkranzleitungen der Horsphare.
Die Verkniipfung der temporalen Hirnregion — nach Flechsig der insularen 

Horsphare — mit dem inneren Kniehócker wurde zuerst auf Grund sekundarer 
Degeneration von Monakow erkannt, von Ferrier u. Turner bestatigt. Auf 
Grund der Markscheidenentwickelung erwiesen dann Flechsig u. Bechterew die 
Einschaltung des inneren Kniehockers in die CochlearisleitungT). Von den End- 
kernen des Nenus cochlearis yerlauft die Horleitung einerseits aus dem ventralen

') Beziiglich des peripheren Abschnittes derselben sei auf das Kapitel uber 
die Physiologie des Ohres verwiesen.
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Acusticuskern direkt sowie nach Umweg um das Corp. restiforme durcli den Trapez- 
korper, andererseits aus dem Tuberculum acunticum durch die Striae acusticae. Sie 
enthalt den Kernkomplex der oberen 01ive und den lateralen Schleifenkern') ais 
Schaltstationen; die Leitung laBt sich durch die laterale Schleife bis in das 
hintere und vordere Paar der Vierhiigel sowie in den inneren Kniehocker und das 
sekundare Pulvinar (Tschermak2) verfolgen. Von diesen Endstatten aus fiihren 
die akustischen Zentralsysteme zur Horsphare, und zwar das System aus dem 
inneren Kniehocker in zwei Abteilungen, teils durch den oberen Teil der inneren 
Kapsel, teils unter der Fissura Sylnii hinweg neben der Sehstrahlung. (Flechsig, 
1904, 8. 200). Die sensorische oder primare Horstrahlung ist linkerseits erheblich 
starker entwickelt ais rechterseits, ein Hinweis auf die ganz iiberwiegende Beteiligung 
der linken Hemisphare an der Sprachfunktion. (Flechsig, S. 86).

Andererseits steigen aus der insulo-temporalen Region die Tiirkschen Biindel, 
bzw. ihr motorischer Hauptanteil, hinab nach dem Briickengrau ais temporale oder 
laterale GroBhirnrinden-Briickenbahn (am Menschen Flechsig, Dejerine; am 
Affen nach Zerstórung dei' ersten Schlafenwindung absteigend degeneriert Ferrier 
u. Turner3); daneben lauft vermutlich eine temporale oculomotorische Bahn zum 
yorderen Paare der Vierhiigel (Forster). Die innere Abteilung der Tiirkschen 
Biindel entspringt sicher aus dem oberen Teile der temporalen Querwindung (Feld 7, 
Flechsig). Vermutlich — jedoch noch nicht sicher — stammt auch die auBere 
Abteilung jener Biindel aus der Horsphare nach Flechsig (Feld 7, eyentuell 
auch 7b; 1904, S. 197). Monakow yerlegt den Ursprung in den Gyrus occipito- 
temporalis, Dćjerine in den mittleren Abschnitt der zweiten und dritten Schlafen
windung. Im HirnschenkelfuB liegen die Tiirkschen Biindel ganz lateral und 
nehmen mindestens ein Sechstel des Querschnitts ein (Flechsig, 1904, S. 201). 
(Vgl. Fig. 24.)

Baginsky, Virchows Arch. 105 (1886), 119 (1890). — R. y Cajal, Medulla, 
Kap. XI, S. 75 bis 101. — Derselbe, Deutsche med. Wochenschr., 17. April 1902.— 
Dantchakoff, Reeh. exp. sur les voies acoustiąues, Bruxelles 1902. — Dejerine, 
Mem. soc. biol. 1893, p. 193. — Held, Arch. f. Anat. 1891, S. 272; 1892, S. 257; 
1893, S. 201. — Hosel, Arch. f. Psychiat. 36, 479, 1902. — Larionow (absteig. 
Deg.), Pfliigers Arch. 76, 608, 1902. — Monakow, Korrespondenzbl. f. Schweiz. 
Arzte 1887, Nr. 5; Arch. f. Psychiat. 22; 27, 428. — Onufrowicz, Arch. f. 
Psychiat. 16 (3), 1885. -— Rawitz (Reduktion des Schlafenlappens bei taub geb. 
Hund), Sćhwalbes Morph. Arb. 6, 546, 1896; (vgl. Alexander, Arch. f. Ohrenheilk. 
1900, S. 159). — Roller, Neurol. Zentralbl. 1890, S. 192. — Sala, Arch. ital. de 
biol. 1891, p. 198. — Thompson (absteig. Deg.), Journ. of anat. 35, 147, 1900. — 
Tschermak, Neurol. Zentralbl. 1899, Nr. 15, 16. — Zacher (Cort. Bez. d. Corp. 
gen. int.), Neurol. Zentralbl. 1890, S. 440.

5. tlbersicbt der Assoziationsbahnen.

Die Assoziations- oder Binnensysteme scheiden sich in unilaterale und 
bilaterale, welch letżtere der Hauptsache nach den Balken zusammensetzen. 
Die auf derselben Seite yerbleibenden Assoziationssysteme yerlaufen entweder 
ais kurze Fibrae horizontales seu intracorticales innerhalb der Rinde, oder

’) Lokale Erkrankung der lateralen Schleife unter dem hinteren Paare der 
Vierhiigel und konsekutive Gehorstórung beschrieb Weinland (Arch. f. Psychiat. 
26 [1894]). — 2) Nach einseitiger Durchtrennung des Corpus trapezoides, medial yon 
der Glina sup., erscheint dieser Faserzug beiderseits degeneriert, wenn auch 
yorwiegend auf der Seite der Verletzung; eine Tauschung durch mityerletzte Fasern 
der einen Hauptschleife ist dadurch ausgeschlossen. — 3) Flechsig hatte dieselbe 
friiher nicht bloB aus dem Temporallappen, sondern auch aus dem Occipital
lappen hergeleitet (1883; vgl. 1904). Dejerine yertritt den rein temporalen Ursprung, 
Hosel die erstgenannte Anschauung (Arch. f. Psychiat. 36, 479, 1902 — vgl. 
auch oben).
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sie bilden extracortical kurze Fibrae arcuatae zwischen benachbarten, lange 
Systeme zwischen entfernten Windungen. Trotz des Reichtums der Stab- 
kranzfelder wie der Binnenfelder an Assoziationssystemen erscheint doch eine 
einzelne Sinnessphare nicht mit allen iibrigen Rindenfeldern verkniipft, viel- 
mehr nur mit bestimmten Randzonen und Zentralgebieten, nicht direkt mit 
anderen Sinnesspharen (Flechsig) — anscheinend mit Ausnahme der Riech- 
sphare (4 a) und der Schmecksphare (4 b, 6). Uber den Verlauf der einzelnen 
Assoziationssysteme hat uns hauptsachlich die Myelogenese (Flechsig), 
weniger die Sekundardegeneration unterrichtet, doch sind unsere Kenntnisse 
auch heute noch ziemlich liickenhaft. Die nachstehende Ubersicht stiitzt 
sich wesentlich auf Flechsigs neueste Darstellung (1904).

Anton, Wien. klin. Wochenschr. 1896, 5. Novbr. — Bechterew, Neurol. 
Zentralbl. 1890, S. 682. — Beevor, Proc. Roy. Soc. 48, 271, 1890; On the course 
of the cingulum and the posterior part of the corpus callosum. London 1891. — 
Blumenau (Balken), Arch. f. mikr. Anat. 37 (1890). — R. y Cajal (Balken), 
Hirnrinde, Heft 2, S.98bis 104, 1900. — Dejerine, Anat, des centres nerveux. Paris 
1899. — Economo, Pfliigers Arch. 91, S. 629, 1902. — Ferrier u. Turner, 
Journ. of anat. and physiol. 1897, p. 627. —• Flechsig, Neurol. Zentralbl. 1894, 
S. 606; Zentralbl. f. Physiol. 1896, S. 325; Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1904, S. 164. 
— Forster, Vers. mitteld. Psychiat. u. Neurol. Halle 1904. — Meynert, Neue 
Stud. iiber die Assoziationsbiindel des Hirnmantels. Wien 1892. — Monakow, 
Gehirnpathologie, 2. Aufl., 1904; Ergeb. d. Physiol. 1 (2), 1902. — Muratoff, Arch. 
f.Physiol. 1893, 8. 97. — Obersteiner u. Redlich, Arb. a. d. Inst. Obersteiner 8, 286, 
1901. — Probst, Arch. f. Psychiat. 35, 22, 1901. — Redlich (Cingulum), Arb. a. d. 
Inst.Obersteiner 10, 104, 1903. — Sachs, Der Hinterhauptslappen. Breslau 1894. — 
Zuckerkandl (Balken), Zentralbl. f. Physiol. 1902, S. 589.

1. Unilaterale Assoziations- oder Binnensysteme.
In der Zentralzone erscheinen die hintere Zentralwindung mit der yorderen, 

ferner die verschiedenen Segmente der Zentralwindungen untereinander, sowie die 
hintere Zentralwindung mit der Mehrzahl der Binnenfelder, speziell mit 34, 35, 36, 
und zwar in doppelsinniger Richtung ebenso mit den Stabkranzfeldern der zweiten 
Gruppe (speziell 2 mit 12) yerkniipft. Im besonderen geht vom oberen Drittel 
der Zentralwindungen ein Assoziationssystem zu Feld 16 (obere Parietalwindung), 
vom Lotus paracentralis eins zum zweiten und dritten Viertel der ersten Stirn
windung (Feld 15), vom mittleren Drittel der Zentralwindungen ein Assoziations- 
system zu Feld 18 (FuB der zweiten Stirnwindung — motorisches Schreibzentrum), 
endlich vom unteren Drittel eins zu Feld 11 der frontalen Querwindung'). Am 
Hunde hat Muratoff durch sekundare Degeneration kurze wie lange Assoziations
systeme aus der motorischen Region yerfolgt, speziell solche, welche mit anderen 
Assoziationssystemen yereint den Balken umgreifen und ais Fasciculus subcallosus 
teils zum Frontal-, teils zum Occipitalhirn gelangen. Auch hat er Assoziations- 
fasern im Cingulum festgestellt, (Vgl. Obersteiner u. Redlich.) Auch die 
einzelnen Segmente der frontalen Abteilung, speziell die Felder 8 und 15, erweisen 
sich ais miteinander yerbunden.

In der hippocampischen Zonę sind die Abschnitte 1 und 3 untereinander ver- 
kniipft. Der Uncus (4 a) entsendet Assoziationssysteme zu Feld 4b, 6, 10 — ferner 
den Fasciculus uncinatus zum Feld 36. Besonders reich an Assoziationssystemen sind 
der Gyrus hippocampi bzw. das Ammonshorn (4b) und das hintere Drittel des 
Gyrus fornicaius (6). Die Yerbindungen 4b -—> 3, 4 a ■—> 4b (System des

l) Beim Macacus yerfolgte Mellus ungekreuzte und durch den Balken 
kreuzende Assoziationsfasern aus der Zentralregion nach der ersten Temporal
windung beider Seiten.
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Uncus), 1 —> 4 b, 1 —> 6, 4 a —> 6 yerkniipfen anscheinend direkt Riech- und 
Schmecksphare.

Das primare Cingulum fiihrt Assoziationssysteme aus der Lamina perforata 
nach Feld 4b und 6, das sekundare Cingulum hingegen ein Projektionssystem aus 
dem Thalamus nach 4b. Der Fornix longus bringt Assoziationssysteme zu den 
Feldern 3, 4b und 6, der Fornix inferior hingegen absteigende Projektionssysteme 
aus 4 a und 4 b zum Corpus mammillare, ebenso die yordere Kommissur ein Pro
jektionssystem aus 4b.

Aus der Sehsphare geht ein langes Assoziationssystem zur zweiten und dritten 
Schlafenwindung (Flechsig — ahnlich Vialets Fasciculus transversus lobi lingualis *).  
Hingegen hat sich die Annahme yon Wernicke und Monakow (vgl. auch Sachs, 
Dój erine u. Vialet), der zufolge eine direkte Verbindung zwischen der Sehsphare und 
der Horsphare bestande, ais irrig erwiesen: der sog. Fasciculus longitudinalis inferior 
Burdachs und der Fasciculus transcersus cunei Sachs’ wurden von Flechsig und 
Niessl-Mayendorf f ais Anteile der primaren Sehstrahlung erkannt, ais Projek
tionssysteme yom auBeren Kniehócker bzw. vom primaren Pulvinai’ nach dem Felde 5 
(Flechsig, 1904, S. 192).

*) Das Feld 36 empfangt som.it lange Assoziationssysteme aus der Tastsphare 
(2), der Riechsphare (4a, Fasciculus uncinatus), aus der Sehsphare (5) und wohl 
auch aus der Horsphare (7), sowie aus dem Gyrus angularis (34). Die Assoziations
systeme 2 -—> 36, 34 -—> 36, 2 —> 12 durchkreuzen sich unter dem hintersten 
Abschnitt der zweiten Schlafenwindung (Flechsig, 1904, S. 229). -—- 2) Schon yom 
sog. Gyrus angularis niederer Affen gelangen, wie Ferrier u. Turner (Journ. of 
Anat, and Physiol. 1897, p. 627) auf Grund yon sekundarer Degeneration fanden, 
Assoziationssysteme nach dem Occipitallappen, der ersten Temporalwindung und 
der ersten Scheitelwindung, hingegen fehlen absteigende Stabkranzbundel.

Unter den Binnenfeldern (16 bis 36) sind die Randzonen durch Assoziations
systeme mit den benachbarten Sinnesspharen yerkniipft; die Zentralgebiete werden 
durch zahlreiche Assoziationssysteme mit den umgebenden Randzonen, sowie mit 
mehreren Sinnesspharen doppelsinnig yerbunden. SpezieU yereinigt das parietale 
Binnenfeld (34) Leitungen aus der Tast-, Seh- und Horsphare, das temporale (36) 
dazu noch Leitungen aus der Riechsphare, das frontale (35) solche aus allen 
Segmenten der Zentralzone und aus der Riechsphare. (Flechsig, S. 235 bis 236 a).

2. Bilaterale Assoziations- oder Binnensysteme (Balken).
Die kreuzenden Assoziationssysteme yerlaufen durch den Balken und ver- 

binden wesentlich, aber nicht ausschlieBlich (Meynert, Muratoff, Anton) die 
korrespondierenden Stabkranzfelder und Binnenfelder beider Hemispharen. In den 
erstgenannten entwickeln sich die Balkenfasern an zweiter und dritter Stelle, in 
den Assoziationszentren hingegen machen sie den Anfang (Flechsig). DemgemaB 
laBt der Balken eine deutliche myelogenetisehe Gliederung erkennen; auch nach 
lokalen Verletzungen in der motorischen Region des Hundes tritt Sekundar- 
degeneration ganz bestimmter Balkenbiindel ein (Muratoff, Economo). Das 
Splenium und der Forceps erwiesen sich ais Verbindung beider Ggri angulares und 
Lobi occipitales (Ferrier u. Turner, Probst).

Foyille u. Hamilton hatten den Balken irrtiimlich ais eine Kreuzung von 
Stabkranzsystemen betrachtet, andererseits besteht er jedoch nicht ausschliefilich 
aus Binnenfasern. Nach Ferrier u. Turner gehen namlich auch Verbindungs- 
fasern beider Thalami durch den Balken, nach Marchi u. Algheri, Vier- 
huff, Mellus, Sherrington, Ugolotti auch corticospinale, anscheinend auch 
einzelne corticopontine und corticothalamische Stabkranzfasern (vgl. oben).

II. Physiologie.
Zur Bestimmung des Verlaufes der Leitungsbahnen, speziell ihrer An

ordnung innerhalb einzelner Querschnitte, ebenso zur Ermittelung der Funktion 
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der einzelnen Systeme und Bahnen hat man sich vielfach der ktinstlichen 
Reizung und Lasion hedient: auch die pathologischen Defekte am Menschen 
werden dazu herangezogen.

1. Funktion der Cerebrospinalbahnen, speziell der 
Pyramidenbahn.

Dem oben geschilderten Reichtum an corticospinalen Bahnen (min- 
destens sechs) durch die Pyramide, den Linsenkern und den roten Kern, die 
Formatio reticularis, das Vierhugelgrau, ev. auch das Briickengrau, entspricht 
der physiologische Befund, daB Rindenreizung auch nach Pyramidendurch- 
schneidung noch die iiblichen kontralateralen BewegungsefEekte ergibt. Es 
sind dann allerdings starkere Strome erforderlich (Rothmann). Die ersten 
bezuglichen Beobachtungen an Affen, Hunden, Kaninchen und Meerschweinchen 
machte Brown-Seguard *) (1882 bjs 1885, publiziert 1888), den Herzen 
u. Loewenthal bestatigten. Analoges beschrieb Dupuy nach Pedunculus- 
durchtrennung (1886). In ganz esakter Weise wurde dieses Resultat am 
Hunde von Wertheimer u. Lepage (1896), Starlinger (1897), Prus 
(1898), H. E. Hering (1899 — auch am Affen) festgestellt.

Schon zuvor hatte Starlinger (1895) an Hunden (mit nachtraglicher 
anatomischer Untersuchung) festgestellt, daB Durchschneidung beider Pyra- 
miden ohne merkliche Wirkung auf die Motilitat des Tieres bleibt: sowohl 
die Gemeinschaftsbewegungen wie auch die Intentionsbewegungen bestanden 
fort. — Analoges wurde an der Katze (Redlich, Probst) und am Affen 
(Rothmann) konstatiert. — DaB ein Teil der spinalen Haubenbahnen kreuzt, 
beweisen die Yersuche von Wertheimer u. Lepage (1899) am Hund, denen 
zufolge Rindenreizung auch nach Durchtrennung der Pyramiden und nach 
Hemisektion der Medulla auf derselben Seite noch bilaterale Bewegung gibt. 
Der Effekt auf der Gegenseite scheint durch das System aus dem roten Kern 
yermittelt zu sein. Er kommt namlich nach Durchtrennung des yentrolate- 
ralen Vorderseitenstrangrestes in Wegfall, hingegen besteht die Wirkung 
auf der gleichen Seite, welche wohl durch gewisse riickkreuzende Bahnen 
der Formatio reticularis vermittelt wird, noch fort (Rothmann, 1901). — 
Beim Aufsteigen in der Tierreihe gewinnt die Pyramidenbahn ais motorische 
Spinalbahn immer mehr an Umfang und Bedeutung gegeniiber den Hauben
bahnen. So ist beim Affen im Gegensatze zum Hunde nach Durchtrennung 
der Pyramiden nur noch isolierte Bewegung der Finger oder der Zehen von 
der Rinde der yorderen Zentralwindung aus zu erhalten. Wird auch das 
Bundel aus dem roten Kern ausgeschaltet, so versagt die Rindenreizung 
yóllig. Hingegen zeigt der Affe spontan noch Bewegungen — selbst feinere

x) Weniger exakt begriindet waren die gleichlautenden alteren Angaben von 
Magendie (Precis elem. de phys., Bruxelles 1834, p. 147), von Schiff, welcher 
daraufhin die motorische Funktion der Pyramidenbahn uberhaupt bestritt (Lehrbuch 
d. Phys. 1858, S. 306), von Herzen u. Loewenthal (Arch. de phys. 1886, p. 260). 
Brown-Sćąuard gibt zugleich an, daB nach Querdurchschneidung der Medulla 
unter Schonung der Pyramiden die Kontraktionen auf Rindenreizung hin deutlich 
schwacher ausfallen. DaB Stoddart (Brain 20, 441, 1898) nach medianer Spaltung 
der Medulla beim Hunde auf Rindenreizung nur noch Schwanzbewegungen erhielt, 
ist wohl auf die gleichzeitige erhebliche Lasion der Haubenbahnen uberhaupt zuriick- 
zufiihren.
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Fingerbewegungen — er vermag also gewisse Haubenbahnen, welche wenig- 
stens beim Affen der kiinstlichen Reizung von der Rinde aus nicht zuganglich zu 
sein scheinen, willkurlich auszunutzen. Isolierte Durchtrennung des Rotkern- 
Systems nach seiner Kreuzung erzeugt beim Affen eine rasch voriibergehende 
Parese der gleichseitigen Extremitaten, wahrend diese Operation beim Hunde 
ohne Einflufi ist. (Rothinann, 1901/1902.)

Aus dem vorstehenden ist der SchluG abzuleiten, daB bei Hund, Katze 
und Affe die Pyramidenbahn (und die Bahn aus dem roten Kern) nicht die 
einzige corticospinale Leitung ist, welche der isolierten oder willkiirlichen 
Bewegung dient — eine irrige Anschauung, welche lange herrschend war. 
Der mehrfach aufgestellten Vermutung, daB die Pyramidenbahn uberhaupt 
nur den corticalen Hemmungswirkungen diene, widerspricht unter anderem der 
Befund, daB Reizung des Querschńitts der Pyramide im yerlangerten Mark 
Bewegungen auslóst (Wertheimer u. Lepage, 1896). Es ist vielmehr nach 
H. E. Hering (1898J) anzunehmen, daB die Pyramidenbahn sowohl er- 
regende wie hemmende Impulse zu leiten yermag. (Uber ihre Bedeutung fiir 
die Vermittelung epileptischer Krampfe vgl. Prus, Bischoff, H. E. Hering.) 
Auch beziiglich des Menschen ist klinisch der Nachweis nicht erbracht, daB 
die Pyramidenbahn die ausschlieBliche Vermittlerin der willkiirlichen Be
wegungen ist2).

E. Bischoff, Wien. klin. Wochenschr. 1899, S. 961. — Brown-Sequard, 
Compt. rend. 106, 1577, 1888; Arch. de physiol. 1889, p. 219, 606. — Dupuy, 
Compt. rend. soc. biol. 1886. — H. E. Hering, Pfliigers Arch. 70, 559, 1898. — 
Derselbe, Wien. klin. Wochenschr. 1899, S. 831. — Rothmann, Zeitschr. f. klin. 
Med. 1901, S. 183; Monatsschr. f. Psychiat. 1901, S. 363; Arch. f. Physiol. 1902, 
8. 154 u. 1902, Suppl., 8. 440. — Probst, Jahrb. f. Psychiat. 20, 181. — Prus, 
Wien. klin. Wochenschr. 1898, 8. 857. •— Starlinger, Neurol. Zentralbl. 1895, S. 390, 
Jahrb. f. Psychiat. 15, 1. — Wertheimer u. Lepage, Compt. rend. soc. biol. 1896, 
p. 438 ; Arch. de physiol. 1896, p. 614 u. 1897, p. 168 ; Compt. rend. soc. biol. 1899, p. 85.

2. Funktion der spinocerebralen Bahnen, speziell der 
Hauptschleife.

Der Stand unserer Kenntnisse von der Funktion der sensiblen Leitungs
bahnen bildet, noch mehr ais dies schon beziiglich der motorischen der Fali 
war, einen auffallenden Gegensatz zu der Fiille von sichergestellten tektoni- 
schen Daten. Die klinische Beobachtung (Redlich) spricht zwar dafiir, daB 
in der inneren Kapsel die Leitungsbahnen fiir den Muskelsinn und fiir die 
Hautsensibilitat bis zu einem gewissen Grade raumlich gesondert yerlaufen, 
und zwar die erstere weiter nach vorn, gleich hinter der Pyramidenbahn — 
der Vermutung entsprechend, daB das Rindenfeld des Muskelsinnes in den 
Wanden der Zentralfurche, jenes fiir die Hautsensibilitat mehr nach hinten 
und nach innen gelegen sei. In analoger Weise erscheint nach Wernicke, 
Senator, Goldscheider, Bogatschew (Dejerine u. Long contra) die 
Muskelsinnbahn beim Menschen schon in der Oblongata von den Bahnen der 
Hautsensibilitat getrennt; nach Kirchhof f desgleichen die Bahn der Schmerz- 
empfindlichkeit. Oordt zieht den SchluB, daB die Leitung fiir den Tastsinn

l) Vgl. auch Probst, Jahrb. f. Psychiat. 20, 181. — 2) Vgl. die zusammen- 
fassende Darstellung von A. Pilcz (Wien. klin. Wochenschr. 1901, Nr. 50). 
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im yentromedialen Teile der Formatio reticularis yerlaufe.— Wir yermógen 
heute noch nicht den einzelnen bekannten corticopetalen Leitungsbahnen die 
Vermittelung bestimmter Sensibilitatskategorien zuzuschreiben. Selbst bezug
lich der Hauptschleife ist es nicht sichergestellt, ob ihr ausschlieBlich die Ver- 
mittelung einer bestimmten Sinnesąualitat, etwa des Muskelsinnes (nach 
manchen daneben die Vermittelung der prazisen Lokalisation von Tast- 
eindriicken), zukommt. Bezuglich der Analogieschłiisse, welche man aus den 
funktionellen Daten iiber bestimmte Riickenmarksstrange auf die Funktion 
der Folgesysteme in der Medulla und im GroBhirn ziehen kónnte, vergleiche 
man das Kapitel iiber Riickenmark.

3. Innere Kapsel.

Bezuglich der motorischen Leitungen im Mark der erregbaren Zentral
zone wurden bereits oben eine Anzahl mehr allgemeiner Daten beigebracht. — 
Hier sei in erster Linie der Beobachtungen gedacht, welche die Anordnung 
der Bahnen in der inneren Kapsel betreffen. Einen physiologischen Nachweis 
iiber den Verlauf der motorischen Bahnen erbrachte zuerst Hitzig durch 
Reizung der Faserziige in derUmgebung des Linsenkerns und in der inneren 
Kapsel, und zwar mittels eingesenkter Elektroden (Lanzenrheophor — G. A. 
1874, 1, 50); doppelseitige ausgebreitete Bewegungen waren die Folgę. 
Andererseits konstatierten Caryille u. Duret (1875) nach Durchtrennung 
der vorderen zwei Drittel der inneren Kapsel beim Hunde halbseitige Lah
mung. — Das Centrum ovale sowie die innere Kapsel wurde nach Freilegung 
durch Schnitt yon Balogh, dann von Fr. Franek u. Pitres erregbar be- 
funden, jedoch nur an bestimmten Stellen — namlich in der zentralen Ab
teilung, d. h. in der Gegend des Knies und in den yorderen zwei Dritteln des 
HinterschenkelsJ). Die eingehendsten esperimentellen Studien iiber die An
ordnung der motorischen Bahnen in der Capsula interna yerdanken wir 
Beeyor u. Horsley (auch Sherrington, Sellier u. Verger, H. E. 
Hering). Nach den Versuchen am Macacus und am Orang folgen (vgl. 
Fig. 21 auf S. 150) im Knie und im hinteren Schenkel aufeinander: die 
Reizstellen fiir Augenwendung und Lidóffnung, und zwar zuyorderst Augen- 
wendung nach der Gegenseite, dann Augenwendung nach derselben Seite, 
die Reizstellen des Mundfacialis und fiir die Zunge, hierauf jene fiir Schulter, 
Ellbogen, Hand, Finger, Rumpf, Hiifte, Knie, Zehen. Die Bewegungen von 
Zunge und Rumpf waren nur kontralateral, die im Gebiete des Augen- und 
Mundfacialis iiberwiegend kontralateral; nur das Aufwerfen der Lippen, das 
Kauen und Schlucken sowie der StimmritzenschluB erfolgte auf beiden Seiten 
gleichmaBig 2). Nicht bloB im Knie, auch ganz hinten in der inneren Kapsel 
(von der motorischen Sehstrahlung aus) sind Augenbewegungen zu erzielen 
(Sherrington). — Beziiglich der sensiblen Bahnen liegt die Beobachtung von 
Veyssiere vor, daB Verletzung des hinteren Kapselschenkels am Hunde 
Anasthesie auf der Gegenseite bedingt.

') Beim Kaninchen lóst Reizung in der Nahe des Kapselknies eine Folgę von 
Kaubewegungen und eine schlieUliche Schluckbewegung aus (Glicky, Rśthi). — 
*) Die Reizstelle fur Adduktion der Stimmbander liegt beim Affen am Beginn des 
hinteren Kapselschenkels, hinter und unter den Hyploglossusfasern (Beevor u. 
Horsley) — bei Katze und Hund gerade am Kapselknie (Horsley u. Semon).
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Am Menschen haben klinische Falle von isolierter Lahmung (eyentuell 
kombiniert mit Chorea posthemiplegica — Weir Mitchell, Charcot) zur 
Erkenntnis einer ganz analogen Anordnung der motorischen Kapselbahnen 
gefiihrt. Beziiglich der sensiblen ist nach Redlich zu erschlieBen, daB dicht 
hinter den Pyramidenbahnen zunachst die Bahn des Muskelsinnes, dann jene 
der Hautsensibilitat gelagert ist. Ais Reizerscheinung dieser Gegend wurden 
sogenannte zentrale Schmerzen beobachtet (G-owers, Nothnagel, Edinger, 
Biernacki), ais Lasionsefiekt Anasthesie der Haut und der Muskulatur 
(Tiirk, Dejerine, Schaffer), mitunter auBerdem Herabsetzung von Geruch, 
Geschmack, Gehór auf der Gegenseite und Erblindung fiir die kontralateralen 
Gesichtsfeldhalften (Charcot, Wernicke).

Balogh, Sitzungsber. d. ung. Akad. 7 (1876). — Beevor u. Horsley, Proc. 
Boy. Soc. 47, 286, 1890; 48, 159, 1890; Philos. Trans. B. 1890, p. 55. — Bier
nacki, Deutsche med. Wochenschr. 1893, Nr. 52. — Dejerine, Arch. de physiol. 
1890, p. 588. — Edinger, Deutsche Zeitsehr. f. Neryenheilk. 1. — Er. Eranck u. 
Pitres, Arch. de physiol. 1885, p. 149.— Glicky, Eckhards Beitr. 7, 177, 1875.— 
H. E. Hering, Pfliigers Arch. 70, 559, 1898. — Horsley u. Semon, Philos. 
Trans. 181. — Redlich, Wien. klin. Wochenschr. 1893, Nr. 24 bis 30. — Rethi, 
Sitzungsber. d. Wien. Akad. 102 (3), 1895. — Schaffer, Neurol. Zentralbl. 1902, 
S. 1004. — Sellier u. Verger, Compt. rend. soc. biol. 1898, p. 989. — Sherrington, 
Journ. of Physiol. 17, 27, 1894. — Veyssiere, Arch. de physiol. 1874, p. 288.

4. HirnschenkelfuB.
Bei Reizung des HirnschenkelfuBes tritt Bewegung der kontralateralen 

Extremitaten ein (Albertoni u. Michieli). Doch erweist sich bei genauerer 
Untersuchung auf dem Querschnitt nur die mittlere Abteilung ais erregbar. 
Die Reihenfolge der motorischen Effekte (am Affen — Beevor u. Horsley) 
lautet von medial nach lateral meist: Gesicht, Arm, Rumpf, Bein.

Auf den Verlauf von yasoconstrictorischen Bahnen im HirnschenkelfuB 
weist die Beobachtung Bud ges hin, daB dessen Reizung erhebliche Blut- 
drucksteigerung bedingt — nach Danilewsky auch Pulsyerlangsamung und 
Atmungsbeschleunigung.

Albertoni u. Michieli, Lo sperim. 1876, p. 136. — Beevor u. Horsley, 
Zentralbl. f. Phys. 1898, S. 485. — Budge, Pfliigers Arch. 6, 303, 1872. — Dani
lewsky, ebenda 9, 128, 1875.

5. Balken.
Der Balken wurde von Ferrier am Affen zunachst ais unerregbar be

zeichnet. Dieselbe Angabe machten — entgegen Brown-Sequard — Fr. 
Franek u. Pitres, sowie Lo Monaco fiir den Hund. Hingegen gelang es 
Mott u. Schafer, am Affen deutliche Bewegungseffekte (durch indirekte Er
regung der motorischen Region via Kommissurfasern) zu erhalten. Das Aus- 
bleiben einer Wirkung bei seitlichem Abriicken der Elektroden vom Balken 
nach der Hemisphare hin und der. Wegfall der Effekte nach Abtragung der 
motorischen Region liefert den Beweis dafur. Nach dem Ergebnis der 
Reizung in der Kontinuitat wie auf der Schnittflache folgen aufeinander: Augen 
und Kopf, oberer Teil des Rumpfes und Schulter, Arm, Finger, Hiifte, 
Schwanz, FuB; beziiglich des Facialis wurde kein Effekt beobachtet, Reizung 
des Rostrum und Splenium blieben anscheinend ohne Bewegungserfolg. Doch 



Zusammenfassung der Lokalisationsdaten. 175

erhielt Sherrington Augenbewegungen sowohl etwas hinter dem Knie wie 
am Splenium.

Wird die Durchtrennung des Balkens ohne Verletzung der Hemisphare 
ausgefuhrt, so zeigt der Hund keine merklichen allgemeinen Stórungen, 
eyentuell yorubergehend Konyulsionen (Caryille u. Duret, Koranyi, 
Lo Monaco, Muratoff). Auch beim Menschen kann Balkenmangel ohne 
auffallende Symptome yorkommen (Anton u. Zingerle), meist besteht aller
dings gleichzeitig Idiotie und Epilepsie (Arndt u. Sklarek, Probst).

Arndt u. Sklarek, Arch. f. Psychiat. 37 (3), 1903. — Brown-Sćąuard, 
Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 261. — Ferrier, Proc. Boy. Soc. 1875. — Imamura, 
Pfliigers Arch. 100, 495, 1903. — Koranyi, ebenda 47, 35, 1896. — Lo Monaco, 
Riv. di patol. nery. 1897; Arch. ital. de Biol. 27 (1897). — Mott u. Schafer, 
Brain 13, p. 174, 1890. — Muratoff, Neurol. Zentralbl. 1893, Nr. 12, S. 714. — 
Probst, Arch. f. Psychiat. 35, 709, 1901. — Sherrington, Journ. of Physiol. 17, 
27, 1894. — F. Wahler, Balkentumoren, D. J. Leipzig 1904. — Zingerle, Arch. 
f. Psychiat. 30, 400, 1898.

Zusammenfassung- der Lokalisationsdaten.
Sowohl die Wirkungen kiinstlicher Rindenreizung, ais die Effekte experi- 

menteller wie pathologischer Lasion, nicht minder die tektonischen und rinden- 
histologischen Befunde haben mit Sicherheit zu dem Resultate gefiihrt, daB 
die Hirnrinde eine funktionelle wie morphologische Gliederung besitzt, daB 
die Komponenten der Motilitat wie der Sinnesfunktion lokalisiert sind.

Die Hirnoberflache besteht nach Flechsigs Dualitatstheorie aus zweier- 
lei gesonderten Feldern: aus Stabkranz- oder Projektionsgebieten und aus 
Zwischengebieten, Binnenfeldern oder Assoziationszentren. Speziell sind die 
Sinnesspharen mit der Kórperperipherie yerkniipft durch einen doppelten, so
wohl sensiblen wie motorischen Stabkranz, welcher sich in eine grofie Anzahl 
yon Leitungsbahnen, zum Teil nach yerkoppelten oder konjugierten Strang- 
paaren, gliedert. — Die Binnenfelder entbehren einer direkten Stabkranz- 
yerbindung mit der Kórperperipherie und erscheinen nur durch gleichseitige 
wie gekreuzte Assoziationssysteme mit den Sinnesspharen und untereinander 
yerbunden. In den Binnengebieten diirfen wir wohl die Statten des assoziierten 
Gedachtnisses sowie der hóheren geistigen Funktionen uberhaupt yermuten. 
Das Prinzip einer solchen Zweiteilung der Hirnoberflache scheint innerhalb 
der ganzen Wirbeltierreihe zu gelten. Der Fortschritt der Hirnausbildung 
beim Aufsteigen in derselben betrifit nicht so sehr die um die Hauptfurchen 
heruin gelegenen Sinnesspharen, ais yielmehr die Binnenfelder, welche haupt- 
sachlich den Stimpol, die Scheitel- und die Schlafengegend einnehmen. Die- 
selben zeigen bereits beim anthropoiden Affen eine erhebliche, beim Menschen 
weitaus die hóchste Entfaltung.

Die Ausdehnung der Sinnesspharen geht parallel der GróBe und dem 
Elementenreichtum der peripheren Aufnahmsflache und des peripheren Sinnes- 
nerven (Flechsig, 1904, S. 86). Besonders deutlich tritt dieses Verhalten 
heryor, wenn wir den ausgedehnten sensiblen Teil der Zentralzone, die 
weniger umfangreiche Sehsphare und die recht bescheidene Horsphare mit- 
einander yergleichen. In der Zentralzone selbst weist die zum Teil wenigstens 
dem Rumpf entsprechende frontale Abteilung fast gleichyiel sensible Stab- 
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kranzfasern auf wie die Rolandosche Abteilung, welche die Extremitaten und 
den Kopf beherrscht (Flechsig).

In analoger Weise wachst mit dem Aufsteigen in der Tierreihe die 
Differenzierung innerhalb der motorischen Region oder Zentralzone. Die 
Trennung der Inneryation sbezirke fiir die Gliedersegmente, sowie fiir die ver- 
schiedenen Einzelbewegungen schreitet yorwarts. Bei den Anthropoiden sind 
schon weit weniger kombinierte Bewegungen von der Rinde aus zu erhalten 
ais bei den niederen Affen. Hingegen lassen sich beim Kaninchen, auch noch 
bei der Katze, komplizierte Schwimm- und Kletterbewegungen auslósen, selbst 
eine Folgę yon Kaubewegungen, an die sich eine Schluckbewegung anschlieBt. 
Die einzelnen motorischen Zentren erweisen sich ais um so umfangreicher, je 
feiner und komplizierter die Bewegungen der zugehórigen Muskulatur sind 
(Starr, Obersteiner, Beeyor u. Horsley).

Wahrend die kunstliche Reizung der Zentralrinde sehr erhebliche órt- 
liche Verschiedenheiten der Erregbarkeit aufdeckt und fiir Minimalreize den 
Effekt auf einzelne, eng umschriebene Stellen, sogenannte Focir), zugleich auf 
einzelne Muskeln und Muskelpartien beschrankt, erweisen sich die spontanen 
Bewegungen der Tiere und des Menschen ais kombiniert. Sie beruhen nicht 
auf Aktion je eines einzelnen Muskels, sondern auf dem geordneten Zusammen- 
wirken einer grofien Anzahl yon Motoren, unter denen die Antagonisten eine 
reziproke Inneryation erfahren kónnen. Selbst in der geradlinigen Bewegung 
der Augen nach rechts und links móchte ich eine kombinierte Muskelaktion 
yermuten. Andererseits ist es sehr wahrscheinlich, daB in denselben 
motorischen Zellen und Leitungsfasern Erregungsyorgange wie Hemmungs- 
prozesse ablaufen kónnen (Bubnoff u. Heidenhain, H. E. Hering).

Vielleicht schon beim Hunde, sicher beim Affen und beim Menschen voll- 
zieht sich innerhalb der Rolandoschen Region eine teilweise Trennung der 
motorischen und der sensiblen Zentren, so daB die ersteren uberwiegend die 
yordere, die letzteren — speziell jene fiir den Muskelsinn und den Tastsinn 
s. str. — yorzugsweise die hintere Zentralwindung einnehmen. Die motori
schen Zentren in der yorderen Zentralwindung dienen sowohl den willkur- 
lichen Bewegungen, also der Ausfuhrung isolierter Bewegungen und der 
Anregung von Gemeinschaftsbewegungen, dann aber auch den Rindenreflex- 
bewegungen auf sensible Eindriicke hin. In der Flachenausdehnung wenigstens 
fallen die motorischen Intentionszentren und die Zentren fur Rindenreflexe 
auf die Skelettmuskulatur, speziell fiir Rindenreflexe nach taktilen und kin- 
asthetischen Eindriicken, zusammen. Die Bedeutung, welche die Sensibilitat iiber- 
haupt fur die Motilitat besitzt, wurde bereits oben mehrfach angedeutet, speziell 
der dirigierende EinfluB des sogenannten Muskelsinnes betont (Ch. Bastian). 
Eingehende. Aufschliisse bietet auch die experimentelle Ausschaltung der 
hinteren Spinalwurzeln und damit aller sensiblen Bahnen (Ch. Bell, Exner 
u. Pineles, Mott u. Sherrington, H. E. Hering, H. Munk).

Die aus der Seh-, Hor-, Riech- und Schmecksphare absteigenden Bahnen 
dienen in erster Linie dazu, an dem zugehórigen Sinnesorgane Bewegungen

l) Der Entdecker dieses Verhaltens, Hitzig, hat schon 1870 die Vermutung 
ausgesprochen, daB die „Foci“ nur „ Sammelplatze abgeben, durch dereń Ver- 
mittelung die LebensauBerungen weiterer Gebiete der Rinde in die Peripherie 
geworfen wiirden“ (G. A. 2, 601).
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im Interesse seiner Funktion zu veranlassen. Es sei erinnert an die Wen
dung und Einstellung von Kopf und Augen nach dem Orte des Lichtes oder 
nach der Quelle des Schalles, an die Einstellbewegung des auBeren und wohl 
auch des inneren Ohres, an die Schnuffelbewegungen auf Geruchseindriicke 
hin, an die Leckbewegungen bei Einwirkung von Geschmacksreizen. Diese 
Einrichtung, daB spezifische motorische Reaktionen von den einzelnen 
Sinnesspharen aus zustande kommen, bringt es mit sich, daB dasselbe Glied, 
derselbe Muskel von verschiedenen Rindenstellen aus zu verschiedenen 
Zwecken, eventuell auch in verschiedener Kombination in Tatigkeit versetzt 
werden kann. Speziell gilt dies von dem die gesamten hóheren Sinnes- 
organe tragenden Kopf, sowie von den Augen. Fiir diese beiden Motoren, 
welche sich gegenseitig erganzen wie kompensieren konnen, bestehen — neben 
der nur einseitigen Vertretung des Auges in der Zentralregion — nicht 
weniger wie drei Zentren assoziierter Bewegung beider Augen und des Kopfes, 
namlich ein prazentrales, ein occipitales und ein temporales Blickzentrum. 
Der anscheinend bloB auf die Augenmuskeln der Gegenseite wirksame Focus, 
welcher bisher allerdings nur beim Hunde nachgewiesen ist, tritt unter gewóhn- 
lichen Verhaltnissen entweder nicht in Aktion oder nur mit beiderseits gleicher 
Innervationsweise — scheinen doch, wenigstens normalerweise, beide Bulbi 
ais Halften eines einzigen Doppelauges ausschlieBlich gleichzeitige und 
gleichmaBige Bewegungsimpulse zu erhalten (E. Hering1). Die Tatigkeit 
des prazentralen Blickzentrums, welches teils durch Vermittelung der Vier- 
hiigel, teils direkt mit den Augenmuskelkernen in Verbindung steht, diirfte 
einerseits in dem spahenden, beim Menschen auch willkiirlichen Umherwenden 
von Kopf und Augen zum Ausdruck kommen, bei dem ein optischer, 
akustischer oder taktiler Anhaltspunkt noch nicht gegeben ist — wir kónnten 
es demnach wohl ais Spahzentrum oder skopisches Blickzentrum bezeichnen2). 
Andererseits tritt es vermutlich reflektorisch in Aktion auf sensible Eindriicke

*) Auch die Stellungsanderung beider Augen im Interesse des binoeularen Sehens, 
die sog. Fusionsbewegungen (Hering, F. B. Hofmann u. A. Bielschowsky), 
ebenso die bisher bekannten oculomotorischen Effekte, welche sich durch Reizung 
wie durch Lasion des Labyrinths, der Vestibularisleitung, der Kleinhirnstiele und 
des Kleinhirns erzielen lassen, erweisen sich ais beruhend auf einer binoeularen, 
assoziierten Innervation. Selbst die Anderungen, welche die Augenstellung bei 
Schielenden — ais eine tonische Gleichgewichtslage aufzufassen! — infolge eines 
Wechsels der Abbildungsverhaltnisse (z. B. beim Abdecken des schielenden Auges — 
A. Bielschowsky) erfahrt, beruht, wenigstens zum Teil, auf einer binoeularen 
Innervation (Schlodtmann u. Tschermak). Inwiefern unter besonderen Be
dingungen eine wirklich einseitige, nicht bloB scheinbar einseitige (Hering) Inner- 
vation des „Einzelauges" yorkommt, bedarf noch der Untersuchung. Durch die 
Existenz des einseitig wirksamen Augenfocus (Hitzig, 1874), dessen Nachweis beim 
Menschen und Affen allerdings noch aussteht, ist die Grundlage fiir eine solche 
Móglichkeit zweifellos gegeben. — 2) Ein Ausfall dieser Funktion wurde sich darin 
zeigen, daB die Augen zwar einem bewegten Objekte zu folgen vermbgen, nicht 
aber willkiirlich darauf eingestellt werden konnen. — Beziiglich der Details der 
Pathologie sei hier nur verwiesen auf Wilbrand u. Sanger, Neurologie des Auges, 
3 Bandę, Wiesbaden 1901 bis 1904; A. H. Kruger, Die bei Erkrankungen des 
Schlafenlappens und des Stimlappens beobachteten Symptome, mit besonderer 
Berucksichtigung der ocularen Symptome, Marburg 1903; Siemon, Weitere Beitrage 
zu den Beziehungen zwischen Gehirn und Auge (Lobus parietalis, Corpus callostim), 
Marburg 1901.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 12
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hin. Intentionszentrum und taktiles Rindenreflexzentrum diirften, wenigstens 
im groben, fiir Augen und Kopf ebenso zusammenfallen wie fiir die Skelett-

muskulatur sensu strictori. Der zentrale Kopffocus (Hitzig) kommt sowohl 
fiir isolierte Bewegungen des Kopfes, die eyentuell sekundar Mitbewegung 
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der Augen veranlassen, in Betracht, wie fiir die Mitbewegung des Kopfes 
bei Bewegung des Stammes. Das occipitale Blickzentrum oder die motorischen 
Zellen der Sehsphare treten offenbar erst in Tatigkeit auf optische Ein- 
drticke hin, welche die Aufmerksamkeit und damit den Blick, fórmlich auf dem 
Wege des Reflexes, auf sich ziehen und auch bei Ortsbewegung an sich 
gefesselt halten1). Auf akustische Eindriicke hin reagiert endlich das temporale 
Blickzentrum. — Auch beziiglich der Rumpfmuskulatur wurde oben die Frage 
nach einer eyentuellen doppelten Inneryation von der Rinde her aufgeworfen.

Motil. d. unt. Ext.

Anus u. vctgina
Motilitat und Sensibilitat 

des Rumpfes

Fig. 26.
Innenflache.

zur Riechsphare ?
Riechsphare

Schmecksphare (?)

Sehsphare 
u. occip.

Blick
zentrum

Eine Sonderleitung anderer Art kommt den Sprachimpulsen zu, welche 
von der Brocaschen Stelle aus dem Zentrum und den Bahnen des Nervus 
facialis, hypoglossus und accessorius in bestimmter Kombination erteilt werden.

Aber schon von einer und derselben Partie der Zentralzone gehen 
mehrere, teils einfach gebaute, direkte Leitungsbahnen aus, teils komplizierter 
zusammengesetzte, indirekte. Nach dem Riickenmark fuhren gleich mindestens 
sechs, nach den Hirnneryen, abgesehen von der Sprachbahn, anscheinend zwei; 
speziell geht fiir den Facialis neben der direkten Leitung durch den Hirn- 
schenkelfuB noch eine indirekte durch den Sehhiigel, welche den Gesichts- 
ausdruck bei Gemiitsbewegungen beherrscht. Ob der grofien Zahl der motorischen 
Bahnen, die ins Riickenmark absteigen, besondere Verwendungsarten der da- 
durch yersorgten Muskeln entsprechen, miissen wir unentschieden lassen. 
Ebensowenig yermogen wir heute schon die einzelnen Qualitaten, welche die

*) Es dient dem ogar im Gegensatze zum axonsiv. Auch dieses Zentrum ist 
teils indirekt durch die Vierhiigel, teils direkt mit den Augenmuskelkernen yerkniipft. 
Die Verbindungsweise des temporalen Blickzentrums ist noch nicht genau festgestellt.

12*
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Sensibilitat der Haut und des Bewegungsapparates aufweist, an bestimmte 
der vielen Bahnen zu verteilen, welche aus dem Riickenmark nach der Zentral
region emporsteigen.

Lokalisation in der Grofihirnrinde des Hundes.
(UmriB nach Langley.)

Fig. 27. 
AuBenflache.

Bewegungen des Hinterbeines > 
Schwanz - 

Bewegung von Vorderbein und Hinterbein 
Beugung und Rotation des Vorderbeines 
Extension u. Addukt. des Yorderbeines

r Detrusor urinae
- Sphincter ani et vaginae T ., ,, _ ,:: LidschluB und

" Sphincter resicae einseit. coron. oculomot. Zentrum

frontales 
Blickzentrum

Nacken
Rumpf

Atmungs- 
beschleunigung 

Kieferbffnung

Vorstrecken der 
Zunge

Magensaftsekretion

temp. Blickzentrum

Sehsphare(?) 
und 

occip. Blick
zentrum (?)

rr. =:•••
« S

/ **** *Ł V / ■/
1ASK/
* /

■ x

Horsphare, auriculomot. Zentrum 
undSubmax. und Parotis

... . U, p Riechsphare KieferschluB,
Retraktion der Mundwinkel und der Zunge

Die wichtigsten Daten aus dem reichen Detail, welches in den friiheren 
Kapiteln geboten wurde, seien schlieBlich fiir die Hirnrinde des Menschen 
(vgl. Fig. 25 u. 26), sowie fiir jene des Hundes (vgl. Fig. 27 u. 28) zu einem 
graphischen Gresamtbilde vereinigt.
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Siebentes Kapitel.

Physiologie der subcorticalen Ganglien.

I. Nucleus caudatus — Corpus striatum.
Die Funktion des Nucleus caudatus ist ebensowenig erschópfend geklart 

wie seine Verbindungsweise: nur ein Zusammenhang mit den Stahkranz- 
feldern des Stirnhirns (reticuliertes corticocaudales Bundel — Obersteiner u. 
Redlich), sowie reiche Beziehungen zum Thalamus und Linsenkern (Edingers 
basales Vorderhirnbiindel, Probst — nach Munzer und Wiener auch zur 
Medulla) lietien sich feststellen.

Bei elektrischer wie mechanischer Reizung des Corpus striatum an Affe, 
Hund, Katze, Schakal und Kaninchen wurde zwar von mehreren Beobachtern 
(Burdon-Sanderson, Hermann, Hitzig, Ferrier, Carville u. Duret; 
von Danilewsky Steigerung des Blutdruckes, Verlangsamung von Puls und 
Atmung) tonische Kontraktion auf der Gegenseite erhalten. Doch handelt 
es sich nach Fr. Franek u. Pitres, Beevor u. Horsley, Ziehen, 
Schiiller nur um Nebeneffekte infolge von Mitreizung der inneren Kapsel, 
mit dereń Topographie die Reihenfolge der scheinbaren Reizpunkte iiber- 
einstimmt (Schiiller). Bei móglichst isolierter Reizung erwies sich das 
Corpus striatum ais unerregbar (die Genannten, ebenso Glicky, Eckhard, 
Braun, Minor, Couty, Rosenthal; Soltmann an neugeborenen Tieren). 
Dasselbe ist der Fali, wenn vorsichtsweise nach Minors Kontrolimethode 
langere Zeit vor dem Reizversuche die motorische Rindenregion abgetragen 
wurde und die Kapselbahnen zur Degeneration gebracht waren (Schiiller). 
Es fehlen dann die Reizeffekte an der Skelettmuskulatur, die Beschleunigung 
der Atmung, die Kontraktion der Blase — es erfolgt nur mehr eine iibrigens 
geringe Blutdrucksteigerung.

Nach Verletzung einer bestimmten Stelle im Streifenhiigel, namlich in 
der Mitte seiner Langenausdehnung, nahe der Grenze gegen den Ventrikel, 
am sogenannten Nodus cursorius, beobachtete Nothnagel, ahnlich 
Carville u. Duret, zunachst ruhiges Verhalten des Tieres durch zwei bis 
zehn Minuten, dann aber stiirmisches Laufen und Vorwartsspringen durch 
i/4 bis !/2 Stunde, bei umfangreicher Verletzung zugleich Reitbahnbewegung. 
Nothnagel betrachtete daraufhin damals den Nucleus caudatus ais ein Zentrum 
fiir komplizierte automatische Bewegungen1); dafiir liegt jedoch kein aus- 
reichender Beweis vor, wenn auch heute eine genaue Erklarung der ge- 
schilderten Erseheinungen noch nicht zu geben ist.

Motorische Dauerdefekte sind nicht zu beobachten (Yalentin, Schiff, 
Longet, Vulpian, Caryille u. Duret, Nothnagel, Goltz, Stieda — 
hingegen nach Sellier u. Verger Hemiparese und Hemianasthesie); nur die 
Haltung der Estremitaten ist unzweckmahig, die Erregbarkeit der Tiere 
erscheint gesteigert (Baginsky u. Lehmann). — Auch die Falle von iso-

') An Tauben und Hunden beobachtete H. Munk (1884), an Kaninchen 
Aronsohn (1886) Stórungen der Nahrungsaufnahme nach Verletzung der Corpora 
stricita.
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lierter Lasion des Nucleus caudatus beim Menschen bieten keine motorischen 
Ausfallserscheinungen (Dejerine, Reichel).

Hingegen erscheint eine Beziehung des Streifenhiigels zur Warmeproduk- 
tion und Warmeregulierung an Mensch und Tier sichergestellt. Hyperthermie 
nachVerletzungbeschriebenRichet, Ott (zugleich Wegfall der Warmedyspnoe), 
Aronsohn u. Sachs. Girard, H. White, Baculo, Guyon, Sawadowski, 
Sakowitsch, Ito bestatigten diesen Befund an Kaninchen und Hunden, 
bei denen die Temperatursteigerung im Mittel 1,64° C betragt, nach x/2 Stunde 
beginnt und etwa 60 Stunden dauert. Guicciardi u. Petrazzani, Ott, 
Kaiser und andere beobachteten einen analogen Effekt am Menschen (bis 
2,3° C auf der Gegenseite). Die wirksamste Stelle liegt in der Mitte vom 
freien Rande des Nucleus caudatus. Der Temperaturanstieg ist nach Ito 
durch gesteigerte Warmebildung in den Verdauungsdrusen bedingt, er er- 
folgt im Duodenum am raschesten. Aronsohn hingegen verlegt die Warme
bildung beim Gehirnfieber in die Muskeln, da dasselbe bei schwacher Curare- 
vergiftung ausbleibt.

Aronsohn u. Sachs, Zentralbl. f. med. Wiss. 1885, Nr. 50; Arch. f. Physiol. 
1885, S. 466; Pfliigers Arch. 37, 232, 625, 1885; T. BI. d. 59. Naturf.-Vers. Berlin 1886, 
S. 143; Virchows Arch. 1902, S. 347. — Baculo, Centri termici, 2. Ed., Napoli 
1891. — Beevor u. Horsley, Philos. Trans. 55B (1890). — Baginsky u. Leh
mann, Virchows Arch. 106, 258, 1886. — Burdon-Sanderson, Zentralbl. f. med. 
Wiss. 1874, S. 513. — Carville u. Duret, Arch. de physiol. 1875, p. 352. — 
Danilewsky, Pfliigers Arch. 9, 128, 1875. — Eckhard, Handb. d. Physiol. von 
Hermann 2, 2, Kap. IV, 1879. — Ferrier, Functions of the brain, 1. Ed. 1876, 
2. Ed. 1886; Proc. Boy. Soc. 22, 229 und 23, 409, 1875. — Fr. Franek u. Pitres, 
Arch. de physiol. 1883, p. 80. — Girard, Arch. de physiol. 1886, p. 295; 1888, 
p. 312. — Glicky, Eekhards Beitr. 7, 177, 1875. — Guicciardi u. Petrazzani, 
Biv. sperim. 13, 399, 1888. —■ Guyon, Contrib. a 1’ótude d’hyperthermie centrale, 
Paris 1893, und Compt. rend. soc. biol. 1898. -—■ Hermann, Pfliigers Arch. 10, 77, 
1874. — Hitzig, Zentralbl. f. med. Wiss. 1874, S. 548. — Ito, Arch. f. Physiol. 
1898, S. 537, und Zeitschr. f. Biol. 38, 63 u. 652, 1898 (sehr eingehende Arbeit, 
umfassende Literatur). —- Kaiser, Neurol. Zentralbl. 1895, 8. 457. — H. Munk, 
Congr. internat, d. sc. mód. Copenhague 1884, Compt. rend. 1, 58. — Miinzer u. 
Wiener (Striatum — Bulbusbahnen), Monatsschr. f. Psychiat. 3 (1898). — Ott, 
Philad. Med. News. 1888, p. 588; Brain 11, 433, 1889. — Probst, Arch. f. Anat. 
1903, S. 138. — Prus, Wiener klin. Wochenschr. 1899, S. 1199. — Bichet, Compt. 
rend. und Compt. rend. soc. biol. 1884, 1885; Arch. de physiol. 1885, p. 237; Pfliigers 
Arch. 37, 624, 1885. — Sakowitsch, Dritter Ventrikel und Korpertemperatur, 
D. J., Petersburg 1897. — Sawadowski, Zentralbl. f. med. Wiss. 1888, Nr. 8. — 
Schiiller, Zentralbl. f. Physiol. 1902, S. 222; Jahrb. f. Psychiat. 22, 90, 1902. —- 
Sellier u. Verger, Compt. rend. soc. biol. 1898, p. 522. — Stieda, Neurol. 
Zentralbl. 1903, S. 357. — W. H. White, Journ. of Physiol. 11, 1, 1890; B. med. 
Journ. 1891, p. 569. — Ziehen (Physiol. der subcort. G.), Neurol. Zentralbl. 1888, 
S. 424; Arch. f. Psychiat. 20 und 21.

II. Nucleus lentiformis.

Tektonisches.
Die aufsteigenden Verbindungen des Linsenkerns mit der Rolandoschen 

Region, weleher auch teils direkt, teils via Linsenkern der Luyssche Korper 
und die Substantia nigra zugehoren, sowie mit der hippocampischen Zonę 
wurden oben geschildert; ebenso die Zufuhrleitungen aus der Schleifenbahn, 
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dem pradorsalen Langsbiindel, dem roten Kern, dem Sehhiigel, auch aus dem 
Nucleus caudatus, sowie die Abfuhrbahnen nach dem Luysschen Korper 
beider Seiten und nach der Hauptschleifenregion (mit unbekannter Endigung — 
Flechsig). Auch wurde bereits erwahnt die von Dejerine angenommene 
Einschaltung des Linsenkerns in die corticospinale Bahn durch den roten 
Kern und das Monakowsche Bundel.

F unktionelles.
Aus dem tektonischen Verhalten ist auf eine Beziehung des Linsenkerns 

zur Sensibilitat und zum Gercuhssinn zu schlieBen, doch hat das Tierexperi- 
ment wie die menschliche Pathologie bisher nahere Aufschliisse nach dieser 
Richtung versagt. Auch die schon in friiherer Zeit (z. B. Hitzig, 1874) 
yielfach ausgesprochene Vermutung, daB der Linsenkern gewissen Bewegungen 
yorstehe, speziell den von der Rinde bloB angeregten Bewegungen auto- 
matischen Charakters, laBt sich bisher nicht erweisen. Die kiinstlichen 
Reizungen ergaben zwar in den alten Versucben yon Hitzig (mittels des 
Lanzenrheophors, 1874), ebenso in den spateren yon Johannsen und Ziehen 
ein scheinbar positives Resultat, namlich zuerst tonische, dann klonische 
Kontraktionen, welche in den Rumpfmuskeln der Gegenseite begannen, zu- 
gleich Speichelflufi und Harnentleerung. Die exakten Reizyersuche von 
Beevor u. Horsley lauten jedoch auf Unerregbarkeit des Linsenkernes. — 
Zerstórung desselben sollte nach den alteren Experimenten Nothnagels eine 
Lahmung der Rumpfmuskulatur auf der Gegenseite und dadurch konkave 
Krummung der Wirbelsaule nach der verletzten Seite hin bewirken, doppel- 
seitige Exstirpation sollte denselben Effekt haben wie GroBhirnabtragung. 
Diese Ergebnisse waren jedoch durch Mitverletzung der inneren Kapsel 
kompliziert. Dasselbe gilt wohl von klinischen Beobachtungen iiber choreatische 
Bewegungen (Anton) und iiber Stórungen des Kauens und Schlingens bei 
doppelseitiger Erkrankung des Linsenkerns (Brissaud, Lepine); wenigstens 
fanden Dejerine, Reichel und andere bei isolierter Zerstórung des Nucleus 
lentiformis keine Ausfallserscheinungen.

Anton, Wiener klin. Wochenschr. 1893, S. 859. — Hebold, Arch. f. Psychiat. 23, 
447, 1891. — Nothnagel, Virchows Arch. 57, 184 und 58, 420, 1873; 60, 129 und 
62, 201, 1874. — Reichel, Wiener med. Pr. 1898, S. 753. — Sommer, Zentralbl. 
f. Neryenheilk. 16 (1893).

III. Thalamus opticus.
Tektonisches.

Der Sehhiigel im Verein mit dem Pulyinar bildet, wie oben geschildert, 
eine Schaltstation fiir schier alle sensiblen und sensorischen Leitungsbahnen 
(ygl.Luys, Monakow, Flechsig) und steht schon dadurch mit allen Sinnes
spharen, yielleicht uberhaupt mit samtlichen Stabkranzfeldern in Verbindung. 
Beziiglich der Sehleitung und der Hórleitung beschrankt sich dieser Zusammen- 
hang allerdings auf das primare Pulyinar, in welches sich der aufiere Kniehócker 
fortsetzt, und auf das an den inneren Kniehócker anschliefiende sekundare 
Pulyinar. Fiir die Riechleitung und speziell fiir die Schmeckleitung ist 
unsere Kenntnis iiber das Detail der Eiuschaltungsweise des Thalamus noch 
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mangelhaft; geradezu unbekannt ist die etwaige thalamo-corticale Fortsetzung 
der aufsteigenden Vestibularisleitung. Am reichsten, aber auch am besten 
bekannt sind die Verbindungen mit der Zentralzone (s. oben). — Anderer
seits fehlt es nicht an absteigenden Corticalbahnen zum Thalamus; solche 
gehen sowohl aus dem Rindenfelde der Extremitaten wie aus jenem der moto
rischen Hirnneryen, speziell des Facialis, heryor, jedoch auch aus der ganzen 
frontalen Abteilung der Zentralzone.

Direkte Abfuhrbahnen aus dem Thalamus durch die Haube nach dem 
Riickenmark erscheinen nicht sichergestellt. Hingegen sind kurze absteigende 
Systeme nach dem roten Kern, dem Ursprungsort des rubrospinalen Systems, 
dann nach der Formatio reticularis, der Ursprungsstatte von drei ab
steigenden Spinalsystemen, nachgewiesen, endlich Systeme nach gewissen 
Hirnnervenkernen, speziell zum Facialiskern (psychoreflektorische Bahn nach 
Borst) — nach Probst gelangt auch ein System zum yorderen Paare der 
Vierhiigel. Vielleicht geht auch die absteigende zentrale Haubenbahn zur 
Oliva inferior aus dem Sehhiigel hervor.

F unktionelles.
A. Sensiłńlitat.

Nach der tektonischen Stellung des Thalamus ist es begreiflich, daB seine 
Zerstórung beim Affen (Ferrier, 1875, Ferrier u. Turner), wie beim 
Menschen (H. Jackson) Minderung oder Yerlust der Sensibilitat auf der 
Gegenseite bedingt, bei Hund und Katze nur yoriibergehende Stórung des 
Tast- und Muskelsinnes auf der Gegenseite (Sellier u. Verger, Lo Mo naco, 
Probst); bei Mitbetroffenwerden des Pulvinars und des auBeren Knie- 
hóckers besteht Ausfall der Gesichtsfeldhalften der Gegenseite. Ais patho
logische Reizerscheinung kommen sogenannte zentrale Schmerzen vor, sowie 
Ilyperasthesie auf der gekreuzten Seite (Edinger). — Nach umschriebener 
experimenteller Verletzung am Hunde ist ein ahnlicher Defekt in der Sensi
bilitat des Bewegungsapparates zu beobachten wie nach Verletzung der 
motorischen Region: namlich Belassen der Beine in abnormei’ Stellung (Noth
nagel, Fournie). Es kommt hierin die Einschaltung des Thalamus in die 
Bahn des sogen. Muskelsinnes zum Ausdruck (Meynert). Ahnliches gilt 
wohl von den Gleichgewichtsstórungen, welche Bechterew an Frosch, Taube 
und Hund nach Verletzung der Wand des dritten Ventrikels beobachtete.

B. Motilitat und Thermik.
Weniger die Effekte kunstlicher Reizung, ais yielmehr die Lasions- 

wirkungen weisen darauf hin, daB dem Sehhiigel motorische Funktionen, 
speziell eine Beziehung zu den automatischen und emotiven Bewegungen zu- 
kommt (bereits von Longet, Saucerotte u. Serres, Schiff yermutet). 
Allgemeine Bewegungen durch elektrische und mechanische Reizung des 
Thalamus erzielten zuerst Lussana, sowie Albertoni u. Michieli (nur von 
den tieferen Schichten aus); Lussana erklarte sogar den Thalamus geradezu 
ais das Bewegungszentrum fiir die obere Extremitat der Gegenseite. Balogh 
(beziiglich Kaubewegung am Kaninchen — ebenso spater Trapeznikow), 
Bechterew und Ziehen erhoben den gleichen Befund fiir den mechanischen
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wie den faradischen Reiz, doch vermutet Ziehen ais AnlaB dafiir eine Mit- 
reizung der inneren Kapsel. Am Kaninchen erhielt Christiani bei Reizung 
nahe den Vierhugeln und dem Boden des dritten Ventrikels beschleunigte In- 
spiration und Inspirationstetanus; Bechterew u. Misia w sky (vgl. auch Sim- 
briger, Prus) erzielten vom yorderen Teile des Thalamus aus Beschleunigung 
der Atmung, Verlangsamung der Herztatigkeit und Facialiskrampf auf der 
Gegenseite, vom hinteren Teile aus Schreien und Nystagmus. Von Ott und 
W. Field wurden Hemmungseffekte an den Sphinkteren sowie bezuglich der 
Darmperistaltik beschrieben. Hingegen blieben die Reizyersuche von Ferrier 
(fast ausnahmslos), von Caryille u. Duret, Johannsen, Beeyor u. 
Horsley — ahnlich wie die alteren von Flourens und Longet — negatiy.

Lasionsversuche ergaben am Hunde zuerst Bellen, dann choreatische 
Konyulsionen, welche bis zu zwei Tagen anhielten (Bechterew, Ziehen), 
und yerminderte Kraft der Bewegung (H. J ackson am Menschen, Lo Monaco 
am Hunde). Speziell bedingt Verletzung des caudalen Abschnittes des Thalamus 
bzw. der Umgebung des roten Kernes Konkavkrummung der Wirbelsaule, Ab- 
weichen des Kopfes und mehrstundige Kreisbewegungen nach der yerletzten 
Seite hin, jedoch keine Lahmungen (Magendie, Probst, Lewandowsky). 
Auch beim Menschen wurde mehrfach halbseitige Athetose (unwillkurliche trage, 
aber geordnete Bewegungen) und Chorea (ausfahrende Bewegungen) bei Herden 
in der Regio tłialamica beobachtet; nach Bonhoeffer, Pineles, Muratoff, 
Sander, Touche, Adler handelt es sich bei den choreatischen Bewegungen 
um Effekte einer pathologischen Reizung des Bindearms, welche nach Mona
kow erst auf dem Wege des Reflexes die motorische Region in Erregung 
yersetzt. Gleichfalls aus klinischen Beobachtungen wurde von Barlo w, Noth- 
nagel, Rosenbach, Kiritzew, Bechterew, Brissaud, Edinger, Anton, 
Probst, Prus, Kirchhoff eine Beteiligung des Thalamus an automatischen 
Bewegungen, besonders an AffektauBerungen erschlossen (Anton fur An- 
regung zur Bewegung). Speziell findet sich bei isolierter Zerstórung des 
Sehhiigels gekreuzte Facialislahmung fiir die Mimik des Lachens und Weinens 
bei Fortbestehen der willkiirlichen Sonderinneryation der Gesichtsmuskeln. 
Nach Bechterew soli auch die Sprachleitung teilweise in Verbindung stehen 
mit dem Sehhiigel — thalamisches Artikulationszentrum nach Bechterew u. 
Iwanoff. Nach A. Pick geht die Bahn des Kitzelreflexes durch den 
Thalamus und Linsenkern. Dem Sehhiigel wurde auch ein EinfluB auf die 
Harnentleerung zugeschrieben (Hutchinson, Rezek, Engelhardt, Mar
burg, Ott, W. Field); Bechterew u. Mislawsky (vgl. auch Eckhard) 
konstatierten speziell, daB nach Sehhiigelzerstórungen die reflektorische 
Blasenentleerung durch Ischiadicusreizung schwerer auslósbar ist. Auch Be
ziehungen zur GefaBinneryation (Schiff, Lussana, Sinkler, Affanasieff, 
Bechterew — Hilarewski contra) und ein EinfluB auf die Sekretions- 
prozesse (Bechterew) wurden behauptet. — Speziell fiir den Frosch yermutet 
Steiner ein accessorisches Inspirationszentrum im Thalamus, welches dem 
accessorischen Exspirationszentrum im Mittelhirn das Gleichgewicht halt. Der 
Sehhiigel besitzt beim Frosch auch einen EinfluB auf die Hautfarbe bzw. auf 
den Zustand der Chromatophoren (Steiner, S. 29, 79, 80), desgleichen auf 
den Zustand der Skelettmuskeln, dereń Dehnungskurye bei intakten Seh- 
hiigeln und Labyrinthen einen besonderen Charakter (ais sog. Tonuskurye) 
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aufweist. Nach doppelseitiger Zerstórung je eines dieser Organe fallt diese 
auf Grund sensibler Erregungen reflektorisch erfolgende Beeinflussung fort, 
es tritt die sog. Leichenkurve in Erscheinung (Emanuel).

Von besonderem Interesse ist die Beteiligung des Thalamus opticus neben 
dem Corpus striatum an der Inneryation fiirRegulierung undBildung der Warnie. 
Nach Ott, welcher sechs thermotaktische Hirnzentren unterscheidet (unter 
anderen eines im Tuber cinereum— 1894), Girard, H. White, Sakowitsch, 
Tangl bewirkt Einstich in den yorderen Teil des Sehhiigels beim Kaninchen 
eine Steigerung der Kórpertemperatur im Mittel von 1,39° C und etwa 
40stiindiger Dauer. Fur den Menschen liegen analoge klinische Erfahrungen 
vor (Ott, H. White — Naunyn und Tscheschichin schlieBen daraus 
auf ein die Warmeproduktion heinmendes Zentrum im Thalamus).

Albertoni u. Michieli, Lo sperim. 1876. — Anton, Wien. klin. Wochenschr. 
1893, S. 859. — Balogh, Sitzungsber. d. ungar. Akad. d. Wiss. 1876. — Barlow, 
Brit. med. Journ. 1877 (2). •—■ Bayerthal, Neurol. Zentralbl., Nr. 12, 13. — Bech
terew, Pfliigers Arch. 31, 479, 1883; Virchows Arch. 110, 102 u. 322, 1887; Neurol. 
Zentralbl. 1894, S. 584; Neurol. Wiest. 1895, p. 63. — Bechterew u. Mislawsky, 
Neurol. Zentralbl. 1888, S. 505. — Castellino, Wien. med. Wochenschr. 1895,
S. 1395. — Christiani, Zentralbl. f. med. Wiss. 1880, Nr. 15. — Edinger, Deutsch. 
Zeitschr. f. Nervenheilk. 1, 262, 1891. — G. Emanuel, Pfliigers Arch. 99, 363, 
1902. — Engel, Philad. Med. News 1890, p. 681. — Ferrier u. Turner, Philos. 
Trans. 189 (1897). — Fournió, Bech. experirn., Paris 1873. — Hilarewski, Peters
burg. Naturforsch. Ges. 1876. — Homburger, Neurol. Zentralbl. 1903, S. 199. — 
H. Jackson, London Hosp. Rep. 8 (1875).— Johannsen, D. J., Dorpat 1885. — 
Kirchhoff, Arch. f. Psychiat. 35, 814, 1902. — Kiritzew, Med. Oborz. 1891, Nr. 4, 
Ref. Neurol. Zentralbl. 1891; S. 310.—- Lewandowsky, Leitungsbahnen, Jena 1904, 
S. 96, 127, 137. Anm. — Lo Monaco, Arch. ital. de biol. 1898, p. 199 u. 
Moleschotts Unters. 17, 179, 1901. — Lussana, Sugli offici del Ceryello, dei talami 
ottici, dei peduncoli cerebrali e del cerveletto. Milano 1873. — Mann (Tekton.), 
British Med. Journ. 1904, Nr. 2302. — Monakow, Gehirnpathologie, 2. Aufl., 
Wien 1904. — Nothnagel, Zeitschr. f. klin. Med. 16, 424, 1889. — Oppenheim, 
Lehrb. d. N. Kr. H., 4. Aufl., 1904. — Ott, Zentralbl. f. med. Wiss. 1885, S. 755; Journ. 
of nerv. dis. 1887, p. 152; Therap. Gaz. Detroit 1887, p. 592; Brain 11, 433, 1889; 
The medical Buli. 1894. •— Peyrani, Contrib. allo studio delle funzioni del talamo 
ottico. Parma 1887. — A. Pick, Wien. klin. Wochenschr. 1903, S. 369. — Probst, 
Monatsschr. f. Psychiat. 1899, S. 387 u. 721; Deutsch. Zeitschr. f. N. H. K. 1899, 
S. 141; Wien. klin. Wochenschr. 1902, S. 932. — Prus, Wien. klin. Wochenschr. 
1899, S. 1199. — Rosenbach, Neurol. Zentralbl. 1886, S. 241. —■ Schukowski 
(Atmung), Arb. a. d. Inst. Bechterew, St. Petersburg 1898. — Sellier u. Verger, 
Compt. rend. soc. biol. 1898, p. 522; ebenda 1903, p. 485; Arch. de physiol. 1898, 
p. 706. — Simbriger, Zur Physiol. u. Pathol. des Zentralnervensystems mit bes. 
Beriicks. d. Sehhiigel u. d. Hemmungsfunktion. Wien 1896. — Steiner, Die 
Funktionen des Zentralneryensystem. I. Das Gehirn des Frosches, Braunschweig 
1885. — Tangl, Pfliigers Arch. 61, 559, 1895. — H. White, Brit. med. Journ. 1889 
u. 1891; Journ. of Physiol. 11, 1, 1890; Lancet 1894 (2).

IV. Die Yierhiigel und die Kniehocker. 

Tektonisches.
Es sei zunachst erinnert an die partielle Beziehung der aufśteigenden 

Sehleitung zum yorderen Paare der Vierhugel, der aufśteigenden Hórleitung 
zu ebendiesem wie zum hinteren Paare, der Hauptschleife zum hinteren 
und des aufśteigenden yentrolateralen Yorderseitenstrangrestes zum yorderen 
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Paare. Andererseits erhalt das yordere Paar der Vierhiigel eine absteigende 
Leitung aus dem prazentralen, dem occipitalen, yielleicht auch aus dem 
temporalen Blickzentrum — nach Probst auch ein System aus dem 
Thalamus. DerUrsprung und Verlauf der Systeme, welche aus dem yorderen 
Paare der Yierhugel nach den Augenmuskelkernen und in den Fissurenstrang 
des Riickenmarks sowie nach der Briicke absteigen, wurde oben geschildert. 
Schon diese Einschaltungsweise deutet darauf hin, daB die Vierhugel Augen- und 
Kopfbewegungen yermitteln, speziell auf Gesichts-, Gehórs- und Tasteindrucke 
hin; es stehen hierfiir sowohl corticale wie subcorticale Leitungsbógen zur 
Yerfugung. — Beziiglich der Einschaltung der Kniehócker in Seh- und Hór- 
leitung geniige der Hinweis auf das oben Bemerkte.

Funktionelles.
Schon am Lóbus opticus der Fische, des Frosches und der Vógel wurde 

ais Effekt schwacher Reizung ein Weiterwerden der Pupillen beobachtet 
(Ferrier, Knoll), bei starker Reizung treten Bewegungen auf der Gegen
seite ein, schlieBlich klonische Krampfe (E. Weber, Flourens, Ferrier, 
Bechterew •— auch Herzstillstand, Wilson). Am Saugetier — Affe, Katze, 
Hund, Kaninchen — wurde yom yorderen Paar der Vierhiigel aus in der 
Mittellinie mehr yorn Pupillendilatation, Hebung der Lider und der Augen, 
mehr hinten Pupillenkontraktion und Konyergenz, bei Reizung seitlich 
Wendung von Kopf und Augen nach der Gegenseite erhalten (Ferrier, 
Bechterew, Katschanowski, Adamiik, Beaunis, Prus1), auch Nystag- 
mus und Beschleunigung der Atmung (Ziehen). Starkę Reizung macht Be
wegungen und tetanische Krampfe (Ferrier, Ziehen), auf Reizung des 
hinteren Paares tritt Phonation ein (Ferrier, Ziehen und andere). Bech
terew und Onodi schlossen daraus auf das Bestehen eines Stimmbildungs- 
zentrums oder hinteren Lautzentrums — bzw. fiir Adduktion der Stimm- 
bander — in dieser Region. Einseitige Lasion desselben bleibt ohne Effekt, 
wahrend doppelseitige eine Lahmung beider Stimmbander heryorruft2). In 
analoger Weise wurde die Annahme einer Beziehung der Vierhugel zu den 
Atembewegungen, speziell eines Inspirationszentrums daselbst (N. Martin 
fiir den Frosch), bzw. eines Hemmungszentrums fiir die Exspiration (am Hunde 
Nicolaides, Mayrakis und Dontas) aufgestellt; allerdings erfolgen auch 
nach Durchschneidung jener Region noch spontane Atembewegungen (Eck- 
hard, Steiner, S. 80, 117, 128).

Die Lasionsversuche am Affen (Bernheimer) erweisen, daB auch auBer- 
halb des Vierhiigelgraus oculomotorische Bahnen yerlaufen (vgl. den anatomi-

*) Der Bewegungseffekt an den Augen ist beim Hunde im Gegensatze zum 
Kaninchen in der Regel, aber nicht immer ein assoziierter (Knoll); nach einem 
Sagittalschnitt in der Mittellinie reagiert nur noch der Bulbus der gereizten Seite. — 
!) Ein Lautzentrum in den Yierhiigeln selbst wird von Klemperer und Grabower 
bestritten. Letzterer fand ein solches erst etwa 14 mm hinter dem hinteren Paar 
der Yierhiigel — zusammenfallend mit dem yorderen Teile des motorischen Vagus- 
kerns. Auch Onodi bestimmte dessen Lokalisation zwischen 12 mm hinter dem 
hinteren Paar der Yierhugel und dem Vaguskern. — Am Affen fand Sherrington 
(Proc. Roy. Soc. 60, 1896) die Vokalisation erhalten nach yollstandiger Querdurch- 
trennung hinter dem yorderen Paare der Vierhiigel, hingegen yerschwunden nach 
Anlegung des Schnittes hinter dem hinteren Paare. 
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schen Befund einer direkten peduncularen Bahn aus dem prazentralen und 
occipitalen Blickzentrum, oben). Auch nach Abtragung des yorderen Paares 
der Vierhiigel erfolgen namlich spontan, wie auf Reizung der Sehstrahlung 
unter dem Gyrus angularis, Augenbewegungen. Eine Storung des Seh- 
und Hóryermógens wird durch die Exstirpation der Vierhiigel beim Affen — 
im Gegensatz zur Zerstórung des Lobus opticus bei den Fischen, Amphibien 
undVógeln — nicht herbeigefuhrt (Ferrier u. Turner). — Klinische Beob
achtungen am Menschen (Henschen, Monakow, Darkschewitsch, Ba- 
sevi — entgegen Ruel) bewiesen, daB isolierte Zerstórung des yorderen 
Paares der Vierhiigel — yermutlich unter Mitlasion der Oculomotoriuskerne — 
nur die Augenbewegungen, nicht aber zugleich das Sehyermógen schadigt. 
Doppelseitige Oculomotoriuslahmung und unsicheren, taumelnden Gang bei 
Ungestórtbleiben der oberen Extremitaten bezeichnet Nothnagel geradezu ais 
charakteristisch fiir Vierhugelerkrankung.

Die Vierhugel erscheinen demnach an der Vermittelung der Gesichts- 
empfindungen nicht beteiligt — im Gegensatz zum auBeren Kniehócker, dessen 
Zerstórung Ausfall der gekreuzten Gesichtsfeldhalften bedingt. Die dorsale 
Halfte des Corpus geniculatum laterale wurde — analog der oberen Lippe 
der Fissura calcarina — ais den oberen Netzhautąuadranten zugehórend 
erkannt, die basale Halfte, bzw. untere Lippe den unteren Netzhautąuadranten 
(Henschen). — Bei den Fischen, Amphibien und Vógeln ist das Reagieren 
auf Lichteindriicke an die Lobi optici gekniipft (Stefani, Bechterew, 
Darkschewitsch); nachMiinzer und Wiener bedingt einseitige Zerstórung 
nicht yóllige Blindheit des kontralateralen Auges (entgegen Flourens).

In den Lobi optici des Frosches hatte Setschenow (ahnlich spater 
Fan o fiir die Schildkróte) ein tonisch wirksames Hemmungszentrum x) ver- 
mutet, da nach Hemisection unterhalb derselben eine Steigerung der Reflex- 
erregbarkeit auf der Gegenseite eintritt, wahrend Reizung der Lobi optici 
oder des darunter angelegten Querschnittes mit Galie, Kochsalz, Elek- 
trizitat die Reflexe herabsetzt; ebenso gibt Thalamusreizung Herzstillstand. 
Durchschneidung oberhalb der Lobi optici sollte hingegen eine Reflexdepression 
bewirken. Doch zeigte L angendorff, daB bei Vermeidung von Quetschung 
die Abtrennung des GroBhirns iiberhaupt eine Steigerung der Reflextatigkeit 
mit sich bringt,. gleichgiiltig, ob sie im Zwischenhirn oder im Mittelhirn erfolgt. 
Fiir die Verlegung des cerebralen Hemmungstonus in ein besonderes Zen
trum in der Vierhiigelregion liegt also kein Beweis vor.

Adamiik, Zentralbl. f. med. Wiss. 1870, 8.177; Arch. f. Ophthalmol. 18, 153, 
1872. — Baseyi, Ann. di Ottalmol. 18, 520, 1890. — Beaunis, Compt. rend. soc. 
biol. 1888, p. 112. — Bechterew, Pfliigers Arch. 33, 413, 1884; Neurol. Zentral- 
blatt 1894, S. 706. — Bernheimer, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 1899, S. 229; 
Wien. klin. Wochenschr. 1899, S. 1310. — Darkschewitsch, Russ. med. Rundsch. 
1887, S. 907. — Fano, Arch. ital. de biol. 3, 465, 1883. — Ferrier u. Turner, 
Brain 24, 27, 1900. — Grabower, Arch. f. Laryngol. 1897, S. 42. — Jappelli, 
Ist. fisiol. Napoli 1898. — Katschanowski, Med. J. B., Wien 1885, S. 445. — Knoll, 
Eckhards Beitr. 4, 3; Sitzungsber. d. Wien. Akad. 94 (3), 239, 1886. — Langen- 
dorff, Arch. f. Phy'siol.^1877, S. 96 u. 435. — Lesage, Compt. rend. soc. biol. 1902,

*) Albertoni yerlegte dasselbe bei der Króte in den Sehhiigel, da dessen 
mechanische Reizung ebenso wie jene der Lobi optici den Umklammerungsreflex 
hemmt (Arch. ital. de biol. 9, 19, 1887).
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p. 333, 335. — Manouelian (Lob. opticus), Compt. rend.. soc. biol. 1899, p. 863. 
— Miinzer u. Wiener, Monatsschr. f. Psychiat. 3, 402, 1898. — Nicolaides 
(ebenso Mavrakis u. Dontas), Int. PhysiologenkongreC, Briissel 1904. — Noth
nagel, Brain 1889, July. — Onodi, Arch. f. Laryngol. 9, 331, 1899; 14(1), 1903; 
Die Anatomie und Physiol. der Kehlkopfnerven. Berlin 1902. — Prus, Wien. klin. 
Wochenschr. 1899, S. 112 u. 1311. — Ch. Ruel, Physiol. et Pathol. des tubercules 
quadrijumeaux. These, Geneye 1890. — Setschenow, Physiol. Studien. Berlin 
1863; Mem. Acad. Pótersbourg 20, 357; tiber die elekt, u. mech. Reizung der 
Riickenmarksnerven. Berlin 1868; (mit Paschutin) Neue Versuche. Berlin 1865; 
Pfliigers Arch. 27, 524, 1882. — Sorgo, Neurol. Zentralbl. 1902, Nr. 15 bis 17. ■— 
Stefani, Riv. clinica 1880. — Wernicke (Mensch, Vierhiigelerkrankung Beschran- 
kung der assoz. Hebung), Arch. f. Physiol. 1877, S. 619. — Wilson, Journ. of 
Physiol. 11, 504, 1890.

Achtes Kapitel.

Kleinliirn.

I. Tektonisches.
Die Rinde des Wurmes und der Hemispharen, sowie die Kerne des Klein

hirns sind durch die drei Kleinhirnstiele, den Bindearm, den Briickenarm und 
den Strickkorper, mit der Sehhiigelregion und dem GroBhirn, mit dem Briicken- 
grau und zahlreichen Kernen des Hirnstammes, sowie mit dem Riickenmark 
in beiderlei Richtung yerbunden. Ais graue Massen, welche in doppeltem 
Sinne Zwischenstationen fiir die Kleinhirnbahnen darstellen, seien gleich 
hier genannt: der rotę Kern der Haube (vorwiegend Abfuhrstation via Binde
arm), die Briickenkerne und yielleicht die Kerne der Formatio reticularis, 
ferner die untere 01ive und der Seitenstrangkern, sowie das Vestibularend- 
kernlager. Die Zuleitung von GroBhirnimpulsen (nach Bruna speziell 
aus der Rumpfregion) erfolgt anscheinend bereits durch Vermittelung des 
roten Kernes und des Bindearmes, sicher aber noch mehr durch das Briicken- 
grau, zu dem die Zentralzone die medialen oder Arnoldschen Biindel, 
die Horsphare die lateralen oder Tiirkschen Biindel entsendet, yermutlich 
auch durch die Formatio reticularis und durch die untere 01ive, welch letztere 
aus den subcorticalen Ganglien die zentrale Haubenbahn empfangt. Auch die 
Verbindung des Kleinhirns mit dem Riickenmark ist eine yielfaltige. Die 
spinalen Zufuhrbahnen jeder Kleinhirnhalfte stammen zum Teil indirekt aus 
beiden Hinterstrangen, namlich aus dereń Kernen via Strickkorper, zum 
gróBeren Teil yerlaufen sie direkt aus der hinteren Abteilung des Vorder- 
seitenstranges der gleichen Seite via Strickkorper und Bindearmkappe und 
auch aus der yorderen Abteilung yia Bindearmkappe und Strickkorper, end
lich indirekt aus dem Vorderseitenstrang, namlich durch Yermittelung des 
Seitenstrangkernes. Es ist somit eine Riickenmarkshalfte yorwiegend mit der 
gleichnamigen Kleinhirnhalfte yerbunden.

Direkte Abfuhrbahnen nach der GroBhirnrinde und nach dem Riicken- 
mark scheint das Kleinhirn nicht zu besitzen, doch ist es reich an indirekten 
(Ferrier u.Turner, Russell, Mott, Miinzeru. Wiener, Pellizzi, Keller, 
Probst, Lewandowsky — gegeniiber Marchi, Biedl und anderen). Durch 
den Bindearm, welcher wesentlich yon der Rinde und den Kernen des Klein
hirns zum roten Kern bzw. zum Sehhiigel und Linsenkern leitet, wirkt das 
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Kleinhirn auf die Zentralzone, speziell auf die Extremitatenregion. Der rotę 
Kern, die Formatio reticularis, yielleicht auch die Briickenkerne und der Seiten- 
strangkern konnen cerebellare Impulse nach dem Riickenmark vermitteln; 
speziell kommt diese Funktion dem Endkernlager des Nercus westibularis zu.

Die enge topographische wie tektonische Beziehung zum statischen 
Labyrinthorgan macht geradezu das Hauptcharakteristikum des Kleinhirns 
aus. Die Funktionen des Kleinhirns und jene der Vestibularleitung sind 
schon beim Reizversuch, noch mehr beim Lasionsexperiment in mehrfacher 
Hinsicht uberhaupt kaum zu trennen. Das Kernlager, in welches der 
Neruus uestibularis einstrahlt, zieht sich wie ein graues Blatt vom Boden 
des vierten Ventrikels an der medialen Flachę der unteren und mittleren 
Kleinhirnstiele bis nahe an den Unterwurm empor, zudem reicht es mit 
je einem absteigenden Fortsatz bis in die Hóhe der Hinterstrangkerne herab 
(Wyruboff, Biehl, Tschermak). Operationen in der ganzen bezeichneten 
Region ziehen daher sehr leicht die Vestibulariskerne in Mitleidenschaft. 
Dieselben erscheinen vom Kleinhirn, speziell vom Unterwurm beherrscht, 
empfangen aber auch Zufuhrbahnen aus der Formatio reticularis, die viel- 
leicht aus den GroBhirnganglien stammen (Keller und Tschermak); 
neben der Zuleitung aus dem Labyrinth besteht eine indirekte aus den 
Hinterstrangen durch Seitenzweige der Hinterstrangkern-Kleinhirnfasern 
(Tschermak, R. y Cajal). Die gemeinsame Endstatte aller dieser Bahnen, 
die Vestibulariskerne, entsenden durch das hintere Langsbundel beider Seiten 
je ein Fasersystem, welches einerseits nach den Augenmuskelkernen aufsteigt, 
andererseits in den Fissurenstrang des Ruckenmarks hinabgelangt. Ein 
drittes System lauft hauptsachlich aus dem Deitersschen Kern in die Inter- 
mediarzone des Vorderseitenstranges der gleichen Seite. Somit erscheinen 
vorwiegend die Vorderwurzelzellen der gleichen, aber auch jene der ge- 
kreuzten Seite von je einer Kleinhirnhalfte, bzw. vom Labyrinth und von 
den Vestibulariskernen beherrscht, wahrend die motorische Beziehung des 
GroBhirns zum Riickenmark vorwiegend eine gekreuzte ist. — Andererseits 
sendet das Vestibularkernlager auch umgekehrt aufsteigende Fasern nach 
dem Kleinhirn.

Die genannten zufiihrenden und abfiihrenden Leitungsbahnen stehen 
ebenso wie jene des GroBhirns nur zu bestimmten Teilen der Kleinhirnrinde 
in Beziehung, wenn auch ihre oft relativ ausgedehnten Rindenfelder teilweise 
iibereinander fallen. Auch sei — bei dem nachstehenden Schema aus Griinden 
der Ubersichtlichkeit nicht angedeutet — nachdriicklich betont, dafi viele 
Bahnen im Markę des Wurmes eine teilweise Kreuzung erfahren (entdeckt 
von Foville, 1823; Thomas). Der Kleinhirnoberflache kommt zweifellos 
eine tektonische Gliederung zu, wenn sich auch die einzelnen Bezirke, wenigstens 
nach unseren heutigen Kenntnissen, nicht scharf voneinander abgrenzen 
lassen. Auch die Markscheidenentwickelung deckt eine Felderung der Klein
hirnrinde auf, wobei Oberwurm und Flocke Primordialgebiete (Bruce), der 
Lołrus semilunaris superior das Terminalgebiet darstellt. Ebenso bestehen 
tektonische Differenzen nach Art jener zwischen den Stabkranzfeldern und 
den Binnenfeldern der GroBhirnrinde (Flechsig, 1904, S. 214). Uber 
eine etwaige histologische Gliederung der Kleinhirnrinde ist noch nichts 
bekannt.



Tektonik und Funktion des Kleinhirns. 191

Es sei ein Schema der Kleinhirnbahnen (vgl. Fig. 29) gegeben, dem 
einige kurze Detailbemerkungen mit Literaturhinweisen folgen.

Adamkiewicz, Neurol. Zentralbl. 1904, 8. 546. — Albertoni u. Michieli, 
Lo sperim. 37, 136, 1876. — Amabilino (Gowerstract), Jahresber. f. Neur. 1900, 
S. 52. — Anton, Wiener klin. Wochenschr. 1903, S. 1349. — Auerbach (K. H. 
8. Str.), Virchows Arch. 124, 149, 1891. — Baginsky, Biol. Zentralbl. 2, 758, und 
Arch. f. Physiol. 1881, S. 560. — Balogh, Sitzungsber. d. ungar. Akad. 7 (1876). — 
Banchi (Tekt.), Arch. di anat. 2 (1903). — Barbacci (K. H. S. Str.), Zentralbl. f. 
Pathol. 1891, Nr. 9. — Basilewsky, Neurol. Zentralbl. 1896, S. 1101. — Batten, 
Brain 26, 7, 1903. — Bechterew, St. Petersb. med. Wochenschr. 1882, Nr. 6; Pfliigers 
Arch. 33,413, 1884; 34,362, 1884; (Bi. A.) Neurol.Zentralbl. 1885, Nr. 6, 15; (Bi. A.) 
Arch. f. Anat. 1888, S. 124; Neurol. Zentralbl. 1890, S. 354 (vgl. Gowers, ebenda, 
S. 194) und Arch. f. Physiol. 1896, S. 105; Leitungsbahnen, Leipzig 1894, S. 135. — 
Bianchi, Biv. sperim. 8, 436, 1882. — Biedl, Wiener klin. Wochenschr. 1894, Nr. 46; 
Neurol. Zentralbl. 1895, Nr. 10, 11. — Biehl, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 109 (3), 
324, 1900. — Bouillaud, Arch. gen. de med. 15 (1827); Compt. rend. 77, 159, 1873; 
ebenda 92, 388, 1029, 1881. — Borgherini, Biv. sperim. 1888, 1891 u. Arch. ital. 
de biol. 1892, p. 64 (mit Gallerani). — Boutan, Compt. rend. 134, 1447, 1902. — 
Brosset, Contrib. a l’śtude des connexions du cervelet. These, Lyon 1891. —
Bruce, Proc. Boy. Soc. of Edinbourgh 17, 26, 1888; (zufiihr. KI. H. B.) Brain 27, 
374, 1898; (Myelogenese) Brain 18 (1895). — Bruns, Beri. klin. Wochenschr. 1900, 
Nr. 25; Neurol. Zentralbl. 1902, S. 561; Arch. f. Psychiat. 26, 299, 1894;
Wiener klin. Bundsch. 1896, S. 835. — Budge, Unters. iiber d. Nervensystem 1 
(1841). — Curschmann, Beitr. z. Physiol. d. Kleinhirnschenkel, GieBen 1868, und 
Arch. f. klin. Med. 12, 356, 1873. — Dalton, Am. Journ. Med. Sei 1861, p. 83. — 
Darkschewitsch u. Freud, Neurol. Zentralbl. 1886, S. 121. — Deiters, Unter
suchungen 1865, S. 265. — Ducceschi u. Sergi, Arch. di fisiol. 1, 233, 1904. — 
Dupuy, Compt. rend. soc. biol. 1887, p. 636, und Vol. Jubil. soc. biol. 1899. — 
Dydynski (Gowerstract), Neurol. Zentralbl. 1903, S. 898. — Eckhard, Hermanns 
Handb. d. Physiol. 2, 2, Kap. 4, 1879. — Edinger, Neurol. Zentralbl. 1899, S. 914 
(dir. sens. KI. H. B.) und Arch. f. mikr. Anat. 1901, S. 661. — Fasola, Biv. sperim. 
1889. — Ferrier, Functions of the brain, 1. Ed. 1876, 2. Ed. 1886; Brain 1894, 
p. 1; Arch. ital. de biol. 23, 217, 1895 und (mit Turner) Proc. Boy. Soc. 54, 
476, 1894 und Philos. Trans. 185B, 719, 1894. — E. D. Fisher, Loomis’ Labor. 2, 
102, 1892. — Flatau (K. H. S. Str.), Zeitschr. f. klin. Med. 33, 55, 1897. — 
Flourens, Bech. exp., Mśm. de Tacad. d. sc. 1822, 2. Ed., Paris 1842. — Forel 
(Bindearm), Naturf. Vers. 1881. — Fraser (Vest. K. S.), Journ. of Physiol. 27, 
373, 1901. — Friedlander, Neurol. Zentralbl. 1898, S. 353. — van Gehuchten, 
(Gowerstract) Nevraxe 3, 159, 1901; (Hinterstrangkern KI. H. B.) ebenda 4, 39, 
1902; 5, 1903. — Gudden (Bindearm), Ges. Abh. Wiesbaden 1889, S. 185. — 
Gowers, Lehrh. d. Nervenkrankh., Ubers. von Grube, 1892. — Grunwald,
(Anat. d. K. H. Annę), Obersteiners Arb. 10, 1902. — Hadden u. Sherrington 
(Gowerstract), Brain 8. — H. Held (Bindearm), Arch. f. Anat. 1893, S. 435;
(Vest. K. S.) Neurol. Zentralbl. 1890, S. 481; Arch. f. Anat. 1891, S. 271 u. 1893, 
S. 201; Abh. d. sachs. Ges. d. Wiss. 18, Nr. 6, 1892. — Hein. Hertwig, Exp. 
ąuaedam de effectibus laesionum in partibus encephali singularibus, Berlin, Feister 
u. Eisesdorff, D. J. 1826. — Hitzig, G. A. 1, Nr. 19, 386 bis 393, 1874. — Hoche 
(Gowerstract) Arch. f. Psychiat. 28. —- B. Hunt (Gowerstract), Publ. Cornell Univ. 
New York 1, 19, 1904. — Keller, Arch. f. Anat. 1891, S. 177. — Klimoff (KI. 
H. B. b. Kaninchen), Arch. f. Anat. 1892, S. 11. — Knoll, Sitzungsber. d. Wien. Ak. 
94 (3), 1886. — Kolliker, Handb. d. Gewebelehre, 6. Aufl., 2 (1896). — Kohn
stamm, Pfliigers Arch. 89, 240, 1902. — Laborde, Compt. rend. soc. biol. 1890, 
p. 40 und 1891, p. 287, u. Buli. soc. anthrop. 1890, p. 635. — Lange, Pfliigers 
Arch. 50, 615, 1891 (cf. J. Loeb, ebenda, S. 66). — L ewandowsky, Zentralbl. 
f. Physiol. 1901, S. 225; Arch. f. Physiol. 1903, S. 129; Journ. f. Psychol. und 
Neurol. 1903, H. 1; Leitungsbahnen 1904, S. 86 bis 89, 94, 98 bis 102 (aufsteig. KI. 
H. B.), 103 bis 107 (absteig. KI. H. B.). — Lloyd, Journ. of Physiol. 25, 191, 1899. 
— Loewenthal (Gowerstract), Bev. med. de la Suisse Bomande 1885, p. 511, und 
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Int. Monatsschr. f. Anat. u. Physiol. 1893. — Loewenthal u. Horsley, Proc. Boy.
Soc. 1897, p. 20. — Longet, Anat, et physiol. du syst. nery. 1842, Paris, und

Traite de physiol. 3, 374, Paris 1873. -— Lussana, Journ. de physiol. 5, 418, 1862; 
Sugli offici del ceryello, dei talami ottici, dei peduncoli cerebrali e del cerveletto, 
Milano 1873; (mit Lemoigne) Arch. de physiol. 1877; Fisio-Patol. del ceryeletto,
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Padoya 1885 (auch Arch. ital. de biol. 1886, p. 145). — Luciani, Atti di Acead. 
Firenze 1882; Linee gen. della fisol. del cerveletto. Publ. del R. Ist., Firenze 1884; 
Das Kleinhirn, Firenze 1891, deutsche Ubers. Leipzig 1893; Arch. ital. de biol. 21, 
190, 1894, u. Biolog. Zentralbl. 15, 355,1895; Ricente studii. Riv. sperim. 1895. -— 
Magendie, Journ. de physiol. 4, 399, 1825. — Mahaim (Bindearm), Móm. de 
l’acad. belg. 13, 6, 1894. — L. Mann, Monatsschr. f. Psychiat. 12 (1902) und 15, 
409, 1904. — Marchi, Riv. sperim. 1886, p. 50, 1887, p. 446, 1891, p. 357; Sull 
origine e decorso dei peduncoli cerebellari, Firenze 1891; Riv. sperim. und Riv. di 
patol. 1896, Nr. 9. — P. Marie u. Guillain, Compt. rend. soc. biol. 1903, p. 37. — 
Mendelssohn, Art. Cervelet, Diet, de physiol. par Richet 3, 57—72, 1898. — 
Merzbacher, Pfliigers Arch. 96, 572, 1903. — Mingazzini (Briickenarm),

Schema der Leitungsbahnen des Kleinhirns.
Zu Fig. 29.

Cerebellofugale:
1. Kleinhim-Bindearm-Rotkem-Seh- 

hiigel- und Linsenkernbahn,
(ad 1 einerseits aufwarts nach den Zentral

windungen, andererseits via Rotkern in 
den Vorderseitenstrang des R. M. ais 
tractus rubrospinalis.)

2. Kleinhirn-Bruckenbahn.
3. Kleinhirn-01ivenbahn via Corpus restif .
4. Kleinhirn-Seitenstrangkernbahn via 

Corpus restif.
5. Kleinhirn - F ormatioreticularis- 

b a h n.
6. Kleinhirn-Vestibularkernbahn,

6 a, 6b aus den Vestibularkernen ins hintere 
Langsbiindel derselben und der Gegen
seite — aufsteigend nach den Augen- 
muskelkernen, absteigend in den Fis- 
surenstrang des R. M.

6 c, Tractus restibulospinalis aus dem 
Deitersschen Kern ungekreuzt in den 
Vorderseitenstrang des R. M.

(ad 6 Systeme aus dem GroBhirn (?) zum 
Yestibularkernlager.)

Cerebellopetale:
I. Bindearm-Kleinliirnbahn aus dem 

Rotkern.
ad I. AnschluBbahn aus den Zentralwin

dungen via Linsenkern.
II. Brucken-Kleinhirnbahn.

ad II. AnschluBbahn aus der Zentral
region zu den Brtickenkernen.

III. 01iven-Kleinhirnbahn via Corpus 
restif.
ad III. Anschlufi der zentralen Hauben- 

bahn.
IV. Seitenstrangkern-Kleinhirnbahn 

via Corpus restif.
ad IV. AnschluBbahn aus dem Seiten

strang des R. M.
V. Hinterstrangkern-Kleinhirnbahn 

via Corpus restif.
V a ungekreuzt. 
Vb gekreuzt.

VI. Kleinhirnseitenstrangbahn via 
Corpus restif.
(Dazu „aberrierte“ Fasern aus dem Vorder- 

seitenstrang.)
VII. Vorderseitenstrang-Kleinhirn- 

bahn oder cerebellarer Gowers-Tract. 
(Dazu „aberrierte“ Fasern aus der Klein

hirnseitenstrangbahn.)
VIII. Vestibularkern-Kleinhirnbahn, 

aufsteigend zum Dachkern, Kugelkern und 
Unterwurm.

Abkiirzungen:
R. K. Roter Kern.
N. III. Nućleus nervi tertii seu oculomotorii.
Br. A. Briickenarm.
Br. K. Brtickenkerne.
Bi. A. Bindearm.
N. vest. Nervus restibuli.
KI. H. H. Kleinhirnhemisphare.

Oberwurm.
Unterwurm.
Vestibularis - Endkernlager. 
S eitenstran gkern.
Hinterstrangkerne.
Oliva inferior.

Monatsschr. f. Anat. u. Physiol. 8, 266, 1891; Neurol. Zentralbl. 1895, Nr. 10, 11; 
Arch. per 1. sc. med. 1890. — Weir Mitchell, Am. Journ. of Med. Sc. 1869, 
p. 320. — Monakow (Bi. A. u. Br. A.), Haubenregion, 1895, und Arch. f. Psychiat. 
27, 386, 1895; vgl. auch ebenda 14, 1, 1883. — F. W. Mott (zufiihrende KI. H. 
B.), Brain 1895, p. 1; Monatsschr. f. Psychiat. 1, 104, 1897. — Miinzer u. Wiener, 
Prag. med. Wochenschr. 1895, Nr. 14. — Nothnagel, Zentralbl. f. med. Wiss. 1876, 
S. 387, und Virchows Arch. 68, 33,1876. — Orestano (KI. H. B.), Riv. di patol. 1901. 
p. 49. — Pagano, Riv. di patol. 1902, p. 145; Internat. PhysiologenkongreB 
Briissel 1904. — H. P atrick (Gowerstract), Journ. of nery. dis. 21, 85, 1896; Arch. 
f. Psychiat. 25, 831. •—• Pellizzi, Riv. sperim. 1895, p. 162; (Gowerstract) Arch. 
ital. debiol. 22, 89 und 24. — Pineles, Obersteiners Arb. 6 (1898). — Prśyost, De la 
deyiation conjuguee, Paris 1868, u. Travaux de 1’inst. Geneye 2 (1900). — Probst,

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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D. Zeitschr. f. Nervenheilkunde 15, 212, 1899; Jahrb. f. Psychiat. 1901, S. 181; 
(Bindearm, Vest. K. S.), Arch. f. Psychiat. 33, 1, 1900 u. 35, 692, 1903; Monats- 
schrift f. Psychiat. 8, 261, 1900 und 11, 10, 1902. — Prus, Poln. Arch. de biol. 1, 1, 
1901. — Quensel (Gowerstract), Neurol. Zentralbl. 1898, S. 935. — R. y Cajal, 
Ann. de la Soc. esp. de Hist. natural 1894; Medulla oblongata, Leipzig 1896. — 
Rol and o, Saggio sopra la vera struttura del cervello e sopra le funzioni del sistema 
nervoso, 1. Ed. Sassari 1809, 2. Ed., Torino 1828. — Rossolimo (Gowerstract), 
Neurol. Zentralbl. 1898, S. 935. — Rothmann, Neurol. Zentralbl. 1890, S. 69; 
Arch. f. Physiol. 1902, S. 154. — Russell, Proc. Roy. Soc. 55, 57, 1894; ebenda 56, 
303 (mit Campbell); Philos. Trans. 1894, p. 109; 1895, p. 633 undl88B, 103, 1897; 
Journ. of Physiol. 17, 1 und 378, 1894; Brit. med. Journ. 1894, 22. Septb., 1895, 
p. 1079; Brain 20, 409, 1897; Dubl. Journ. of med. sc. 1899, p. 27. — Schiff, 
Lehrbuch 1858; Lezioni di Fis. sperim., Firenze 1873, und Pfliigers Arch. 32, 472, 
1883. — Schtscherbak, Neurol. Zentralbl. 1900, S. 1090. — Schwahn, Eckhards 
Beitr. 8, 149, 1879 und 9, 193, 1881. — Sergi, II Policlinico 8, 1, 1902; Riv. sperim. 
29, 125, 1903. — Sherrington, Proc. Roy. Soc. 60 (1896), und Schafers Text- 
Book 2, 893—911, 1900 (eine ausgezeichnete Darstellung). — Sherrington u. 
Laslett (KI. H. S. Str. B.), Journ. of Physiol. 1903, p. 188. — Soldner (Gowerstract), 
Neurol. Zentralbl. 1897, S. 310. — Soury, Le systeme nerveux, Paris 1899. — 
Stef ani, Fisiologia del cerveletto, Ferrara 1877; Fisiologia del encefalo 1890; Arch. 
ital. de biol. 1898, p. 235. — Steiner, Die Funktionen des Zentralnervensystems,
1. Abt., S. 44, 1885; 2. Abt., S. 52, 1888. — Szigóthy, Sitzungsber. d. ungar. Akad. 
5 (1887). — Teljatnik, Neurol. Zentralbl. 1897, S. 527. — Thomas, Compt. rend. 
soc. biol. 1895, p. 844; 1896, p. 171, 582; 1897, p. 36 u. 88; 1898, p. 688; 1899, 
p. 690; Le cervelet, Paris 1897; Journ. de physiol. 1899, p. 185. — Tooth (Gowers 
Tract.), Brain 15, 397, 1892. —Vejas, Arch. f. Psychiat. 12, 1885; 16, 200, 1888. — 
Wallenberg, Anat. Anz. 1898, S. 353; Neurol. Zentralbl. 1899, S. 829. — Wer- 
ziloff, Neurol. Zentralbl. 18, 328. — Winter (Gowerstract), Arch. f. Psychiat. 35, 
430. — Wlassak, Arch. f. Physiol., Suppl., 1887, S. 107. — Wyruboff (Vest.
K. S.), Neurol. Zentralbl. 1901, S. 434.

Bemerkungen.
A. Cerebellofugale Bahnen.

1. Die Kleinhirn-Bindearmbahn entspringt aus dem Nucleus dentatus, 
vielleicht auch aus den iibrigen Kleinhirnkernen, nach Bechterew (1888) und 
R. y Cajal (1894) auch aus der Rinde der Hemisphare und der Wurmhalfte 
(Lewandowsky, S. 105 contra). Sie kreuzt mit den Bindearmen vollstandig und 
endet teils im roten Kern, teils im Sehhiigel, von wo aus das Endsystem nach den 
Zentralwindungen aufsteigt (vgl. Leitungsbahnen des GroBhirns unter Nr. IV). Nach 
Orestano gelangen auch Kleinhirnfasern durch die Haubenstrahlung und die 
Linsenkernschlinge in den Linsenkern, nicht aber direkt nach der GroBhirnrinde 
(fiir letzteres auch Thomas, Probst, Lewandowsky). — Anderseits schlieBt sich 
das kreuzende, absteigende System aus dem roten Kern an (Held und andere — 
vgl. oben), wodurch eine indirekte Ausfuhrbahn des Kleinhirns nach dem contra- 
lateralen Vorderseitenstrang des Ruckenmarks geschaffen ist.

2. Die Kleinhirn-Briickenbahn entspringt aus der Kleinhirnhemisphare, 
sowie aus dem Nucleus dentatus und endigt an den Briickenkernen vorwiegend der 
Gegenseite (R. y Cajal, Bechterew, Mingazzini).

3. Die Kleinhirn-01ivenbahn entspringt anscheinend aus der Kleinhirn
hemisphare wie aus dem Nucleus dentatus und gelangt durch das Corpus restiforme 
zur unteren Olive vorwiegend der Gegenseite (unter anderen Ferrier u. Turner, 
Biedl, Orestano, Keller).

4. Die Kleinhirn - Seitenstrangkernbahn via Strickkorper wurde von 
Thomas und Probst angegeben (Lewandowsky contra). Ob aus dem Seiten- 
strangkern ein absteigendes Spinalsystem entspringt, ist noch nicht festgestellt.

5. Die Kleinhirn-Formatio reticularis-Ha/hn entspringt wohl aus der 
Kleinhirnhemisphare und gelangt mit dem Briickenarm teilweise kreuzend in die 
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Haube bzw. in die Formatio reticularis (Monakow, Marchi, Probst, Orestano; 
nach Lewandowsky gelangen Fasern auch um die Pyramiden herum zum Raphen- 
kern, ferner ein Bundel durch den Bindearm kreuzend speziell zum Nuci, retic. 
tegmenti pontis'). Aus jener steigen drei Spinalsysteme ab, welche zugleich indirekte 
Ausfuhrbahnen des Kleinhirns nach den beiden Vorderstrangen und nach dem 
Seitenstrang der Gegenseite darstellen (vgl. oben).

6. Die Kleinhirn-Vestibularkernbahn. Von der Kleinhirnrinde, speziell 
vom Unterwurm steigt ein System zum Vestibularendkernlager ab (Ferrier u. 
Turner, Thomas, Teljatnik, Lewandowsky; ein Teil kreuzt nach dem 
kontralateralen — Russell, Keller); dasselbe empfangt andererseits die Endyer- 
zweigungen des Nercus vestibularis, Zweige aus den Hinterstrangkern-Kleinhirnbahnen 
und ein gekreuztes wie ungekreuztes System aus den hóheren Abschnitten des Hirn- 
stammes (aus dem GroBhirn? — Keller u. Tschermak). Nach Bechterew 
(1888) gelaugt ferner ein System aus dem Vestibularishauptkern durch den Binde
arm zur Briicke und kreuztdaselbst; Lewandowsky (1904, S. 103) beschreibt ferner 
den Tract. uncinatus ais aus dem Dachkern entspringend, gekreuzt um den Binde
arm herum in dessen Grau sowie im Bechtere wschen Kern endigend. — Aus dem 
Vestibularkernlager steigt hinwiederum ein System nach dem Kleinhirn auf 
(Nr. VIII). Ferner entsendet speziell der Vestibularishauptkern je ein System in das 
hintere Langsbiindel beiderseits. Die aufsteigenden Astę desselben sind bis zu den 
Augenmuskelkernen zu verfolgen (Held, Thomas, Probst, Fraser, Lewan
dowsky). (Uber eine GroBhirnbahn des Vestibularis ist noch nichts bekannt.) 
Die absteigenden Astę reichen bis in den Fissurenstrang. des Halsmarkes hinab. 
Aus dem Deitersschen Kern gelangt der Tractus restibulospinalis in den gleich
namigen Vorderseitenstrang des Riickenmarkes (Deiters, Held, Kolliker [2, 271], 
R. y Cajal, Monakow, Thomas, Bruce, Probst, R. E. Lloyd, Fraser, 
Kohnstamm1). — Nach Thomas (1899) und Probst (1899) steigt bei der Katze 
eine geringe Anzahl direkter Kleinhirnfasern durch das Vestibularkernlager hindurch 
in das Riickenmark hinab; nach Orestano gelangen solche in das hintere Langs- 
biindel. Die Angaben von Marchi und Biedl iiber direkte Kleinhirn-Riickenmarks- 
systeme Waren irrtiimlich und beruhten auf Mityerletzung des Vestibularkernlagers 
(Ferrier u. Turner, Munzer u. Wiener, Russell, Tschermak, Keller, 
Probst).

’) Vgl. A. Tschermak, Arch. f. Anat. 1898, speziell S. 373 bis 378. — 
Keller, 1. e. S. 237 bis 241 (Schema der Vestibularleitung).

B. Cerebellopetale Bahnen.
I. Die Bindearm-Kleinhirnbahn (Forel, Gudden, Vejas, Held, 

Monakow, R. y Cajal, Mingazzini, Mahaim, Probst, Orestano — 
Lewandowsky contra) entspringt aus dem roten Kern, zu welchem nach Dćjerine 
die Rindenlinsenkernbahn absteigt, und endigt im Nucleus dentatus, yielleicht auch 
in der Kleinhirnhemisphare.

II. Die Briicken-Kleinhirnbahn (Gudden, Monakow,-Thomas, 
van Gehuchten, Lewandowsky) entspringt aus den Briickenkernen, yorwiegend 
der Gegenseite. Zu denselben gelangen die mediale GroBhirnrindenbriickenbahn 
oder die Arnoldschen Bundel aus der Zentralzone und die Tiirkschen Biindel aus 
der Horsphare.

III. Die Oliyen-Kleinhirnbahn gelangt aus beiden Oliven durch den 
Strickkorper zum Nucleus dentatus und zum Oberwurm (Meynert, Kolliker, 
Schultze, Keller, Lewandowsky — nach Bechterew, Ceni mit dem Klein- 
hirn-Bindearmsystem zusammenhangend). Die Oliyen empfangen vom GroBhirn, 
yielleicht aus dem Sehhiigel, die zentrale Haubenbahn (Bechterew u. Flechsig); 
es endigen an ihnen auch Seitenzweige aus der Hauptschleife, aus dem yentro
lateralen Vorderseitenstrangrest sowie aus den Pyramiden.

IV. Die Seitenstrangkern-Kleinhirnbahn bildet den AnschluB an auf
steigende Fasern aus dem Vorderseitenstrang und endigt wohl [im Oberwurm 
(Bechterew, Probst, Lewandowsky). *

13*
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V. Die Hinterstrangkern-Kleinhirnbahnen l). Einerseits lauft aus den 
Endkernen der Hinterstrange ein starkes ungekreuztes, dorsales System durch den 
Strickkorper nach dem Unterwurm (Edinger, Darkschewitsch u. Ereud, 
Bechterew, Blumenau, Ferrier u. Turner, Cramer, Tschermak, 
van Gehuchten), anderseits ein kreuzendes, ventrales nach dem Oberwurm 
(Edinger, Flechsig, Schtscherbak — Lewandowsky bestreitet iiberhaupt 
eine Verbindung der Hinterstrangkerne mit dem Kleinhirn).

VI. Die Kleinhirnseitenstrangbahn (Foville, Flechsig) entspringt aus 
der Clarkeschen Saule der oberen Ruckenmarksabschnitte, ebenso aus den analog 
gelegenen Zellen der tieferen Partien (Stilling, Mott, Auerbaeh, Barbacci, 
Margulies, Rothmann, Sherrington und Laslet, Flatau), gelangt in den 
Strickkorper (nur eine kleine Zahl aberrierender Fasern schlieht sich der Bahn VII 
an, H. Patrick). Die meisten Fasern ziehen, begleitet von einer kleinen Menge 
„aberrierender” Fasern aus dem ventralateralen Vorderseitenstrangrest (Tschermak, 
1898, S. 379 bis 380, 385 bis 386), nach dem dorsalen und dem proximoventralen 
Teil des Wurmes (Bruce, Edinger, Patrick) bzw. nach dessen yorderer Halfte 
(Lewandowsky).

VII. Die Vorderseitenstrang-Kleinhirnbahn (Gowers tract, nach 
Lewandowsky, S. 100, gleichfalls aus der Clarkeschen Saule entspringend) zieht 
im wesentlichen, zunachst yereint mit den nach dem yorderen Paare derVierhugel 
und nach dem Sehhiigel laufenden Vorderseitenstrangsystemen bis in die Hohe des 
Trigeminusaustrittes empor; ein Teil endigt schon im Seitenstrangkern (Wallenberg, 
Thomas, Lewandowsky). Die Fasern biegen dann lateraldorsalwarts und gelangen 
riicklaufig durch die Kappe des Bindearms nach der Kleinhirnrinde, speziell nach dem 
Unterwurm (Loewenthal, Auerbaeh, Tooth, Mott, H. Patrick, Pellizzi, 
Tschermak, S. 380 bis 384, van Gehuchten) und zwar nach der hinteren Halfte 
(Lewandowsky).

VIII. Die Vestibularkern-Kleinhirnbahn gelangt durch die mediale Ab
teilung des unteren Kleinhirnstieles bzw. durch die sog. direkte sensorische Klein- 
hirnbahn Edingers in den Dachkern und Unterwurm.

*) Vgl. Tschermak, Arch. f. Anat. 1898, S. 291ff., speziell S. 353 bis 355.

II. Funktionelles.
• A. Reizung.

Die Kleinhirnoberflache hat sich, allerdings nur an bestimmten Stellen, 
ais reizbar erwiesen. Ais erster erhielt Prevost (1868) Wendung beider 
Augen nach derselben Seite. Gleiches konstatierte Ferrier an Hund und 
Katze (1873), sowie Affe und Taube (1876); zu der konjugierten Wendung, 
Senkung oder Hebung dei’ Augen mit Verengerung der Pupillen kann sich 
Wendung des Kopfes und Bewegung der Extremitaten derselben Seite ge- 
sellen. Die genannten Effekte wurden nur vom Oberwurm und vom hinteren 
oberen Teile der Kleinhirnhemisphare aus erhalten. — Auch Hitzig (1874) 
erzielte bisweilen bei mechanischer oder elektrischer Reizung der Flocke am 
Kaninchen Augenbewegungen. Auch von anderen Stellen der Kleinhirnober
flache, speziell von derFurche seitlich des Wurmes, sind Augenbewegungen zu 
erhalten (Hitzig — bestatigt durch mechanische, chemische, elektrische Reizung 
von Szigethy, Knoll, Werziloff). LaBt man Kalte auf das Kleinhirn ein- 
wirken, so treten, allerdings nicht so konstant wie nach Einbringen eines 
Eisstiickchens in die knocherne Flockenkapsel (Wirkung auf das Labyrinth'?), 
Zwangsbewegungen nach der Gegenseite und Wendung der Augen nach der
selben Seite ein. — Ahnlich lauten die Yersuchsergebnisse von Dupuy und * 
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Nothnagel (Reizung durch Nadelstiche, speziell rasch voriibergehende 
Konkaykrummung der Wirbelsaule nach der Gegenseite), Balogh (Augen- 
bewegung), Boutan, Lewandowsky (1903, S. 150). Der Letztgenannte 
erhielt am Hunde auch bei elektrischer Reizung seitlich vom Wurm Konkay- 
biegung der Wirbelsaule nach der Gegenseite. Ein Gleiches sahen Alber
toni und Michieli bei Reizung eines Bindearmes; Reizung beider erzeugte 
Opisthotonus. — Prus und Pagano vermochten in der Kleinhirnrinde 
bestimmte Zentren fiir die Bewegung einzelner Muskelgruppen derselben 
Kórperhalfte abzugrenzen, und zwar folgen in der yorderen Wurmhalfte von 
yorne nach hinten Reizstellen fiir die Augen, fiir den Nacken, fiir die yordere 
Extremitat, fiir das Hinterbein. Nach Pagano sind diese Wirkungen durch 
die kontralaterale Grofihirnhemisphare yermittelt, sie fallen nach dereń Ab
tragung aus.

Andererseits gelingt es, von der Kleinhirnrinde aus eine bestehende 
tonische Muskelkontraktion cerebralen Ursprungs, z. B. die tonische Starre 
gewisser Muskeln nachEnthirnung („decerebrate rigidity11 nach Sherrington), 
zu hemmen. Auch dieser Effekt betrifft yorwiegend die gleichnamige Kórper
halfte (Sherrington anAffe, Katze, Kaninchen; Loewenthal und Horsley 
am Hunde).

B. L a s i o n.
Die Lasionsexperimente sind speziell am Kleinhirn relatiy roh zu nennen, 

und zwar wegen der teilweise schweren Zuganglichkeit und der Kleinheit des 
Organs, yor allem aber wegen des geringen gegenseitigen Abstandes der 
Rinde, der Kerne und der zahlreichen Leitungen im Mark und in den Schenkeln. 
Wir gewinnen auf diesem Wege zwar ein anschauliches Gesamtbild der Aus- 
fallserscheinungen und ein indirektes Urteil iiber die Summę der Kleinhirn- 
funktionen, yermógen jedoch iiber dereń Verteilung und Lokalisierung kaum 
etwas auszusagen. Ja, auf Grund der Lasionsergebnisse wurde das Klein
hirn nicht seiten ais in allen seinen Teilen gleichwertig, also einer funktio- 
nellen Gliederung iiberhaupt entbehrend bezeichnet, obwohl die tektonischen 
Verhaltnisse zweifellos auf eine solche hinweisen.

Die totale Abtragung des Kleinhirns, wie sie zuerst yon 
duYerney1) (1697), dann von Rolando (1809), Magendie (1821), 
Flourens (1822), Lussana und Lemoigne (seit 1851), Luciani 
(seit 1882) und anderen Forschern ausgefiihrt wurde, bedingt am Saugetier, 
z. B. Hund, Afie, zunachst spastische Zwangshaltung des Stammes, mit Zuriick- 
beugen des Kopfes (Opisthotonus), sowie der Extremitaten, zumal der yorderen, 
welche tonisch gestreckt und abduziert sind. Man kónnte diesen Zustand 
ais „decerebellate rigidity11 bezeichnen, analog der „decerebrate rigidity“ 
nach Sherrington. Aufrechtstehen und Ortsyeranderung sind zunachst 
unmóglich, zeitweilig steigert sich der Extensionstonus zu allgemeinen toni- 
schen und klonischen Krampfen. Auch Nystagmus und Schielen, sowie Er- 
brechen ist zu beobachten. Bald jedoch yermag das kleinhirnlose Tier breit- 
spurig zu sitzen und zu stehen — im Gegensatz zu dem Verhalten nach 
Abtragung bloB einer Kleinhirnhalfte. Auch die Lokomotion erfolgt dann auf 
stark abduzierten und extendierten Beinen (ygl. die Figuren bei Thomas

*) Zitiert nach Sherrington in Schafers Text Book 2, 894. 
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und die FuBspurendiagramme bei Luciani), und zwar unter Schwanken und 
Zittern bei jedem willkiirlichen Innervationsimpuls (Intentionstremor) und 
unter gestórter Koordination. Hingegen geht die Schwimmbewegung des Tieres 
in fast normaler Weise von statten (Magendie, Luciani). — Nach dem 
Abklingen der spastischen Erscheinungen erweist sich die Kraft der Muskel- 
aktion besonders in den Motoren der Hinterbeine und der Wirbelsaule ais 
erheblich yermindert (so bereits Ro lando, Asthenie nach Luciani). Das 
gleiche gilt yon der dauernden Spannung, dem Tonus gewisser Muskeln: es 
entwickelt sich nunmehr Hypotonie (Atonie nach Luciani) an Stelle der an- 
fanglichen Hypertonie1), doch besteht keine eigentliche Lahmung (Luciani). 
Auch laBt die andauernde Muskelkontraktion, welche zum Bewahren einer 
bestimmten Haltung, beispielsweise des Kopfes, notwendig ist, zeitweilig nach, 
so daB eine charakteristische Unstetigkeit resultiert (Astasie der Muskelaktion 
nach Luciani). Auf derselben Grundlage, namlich dem Mangel der Fusion 
der Kontraktionen, beruht auch der obengenannte Intentionstremor. Neben 
der Asthenie, welche nach Lewandowsky nur sekundar durch Ataxie bedingt 
ist, der Atonie und der Astasie der Muskelaktion besteht eine eigentliche 
sensorische Ataxie oder UnzweckmaBigkeit der Bewegungen (Lewandowsky, 
vgl. auch die Dysmetrie oder MaBlosigkeit der Bewegungen nach Luciani* 2). 
— Der Intentionstremor und eine gewisse Ungeschicklichkeit, ebenso die 
leichte Ermudbarkeit (speziell Pagano) bleiben auch ais charakteristische 
Restsymptome bestehen, wahrend die anderen Stórungen durch Kompen
sation 3) mehr oder weniger schwinden. — Mitunter sind auch Ernahrungs- 
stórungen der Haut (Dystrophien nach Luciani) zu beobachten. Beziiglich 
der sensiblen und sensorischen Funktionen, sowie beziiglich des Intellekts 
wurde von Luciani u. a. kein Ausfall beobachtet. Lewandowsky hingegen 
beschreibt eine gewisse Stumpfheit der Hautsensibilitat, speziell einen anfang- 
lichen Ausfall der Beriihrungsreflexe (auf „Begreifen“ der Extremitat, vgl.

*) Hypertonie und Hypotonie zusammenfassend spricht Lewandowsky (Journ. 
f. Psychol. und Neurol. 1, 72, 1902) von cerebellarer Dystonie, analog auch von 
cerebraler Dystonie (vgl. oben). Beziiglich des cerebellaren Tonus vgl. auch H. Munk, 
S. B. der Berliner Akad. 1903, Nr. 52. — 2) Die Synergien der Muskeln sind un- 
gestórt: faradische Beizung der GroBhirnrinde ruft dieselben koordinierten Be-
wegungseffekte hervor wie beim normalen Tier (Bianchi, 1883, Luciani). —
3) Ais Yermittler der Kompensation hat Luciani einerseits die Augen erwiesen, 
wie speziell Borgherini und Gallerani bestatigten, anderseits die Zentralregion 
der GroBhirn rinde (vgl. Pagano). Lewandowsky bestatigte dies, sah jedoch auch 
nach dereń Exstirpation noch eine recht erhebliche Kompensierung eintreten. In 
analogei- Weise wurde die Ersatzleistung nach Zerstórung beider Labyrinthe auf 
die Hinterwurzeln, die Augen, die Zentralregionen zuruckfiihrt (Ewald, Biokel 
und Jakob, vgl. oben).

II. Munk, Hitzig oben), bei Erhaltenbleiben der Gemeinreflexe.
Noch auffallender ais bei den Saugern sind die Folgen des Kleinhirn- 

verlustes bei den Vógeln, dereń relatiy sehr stark entwickeltes Cerebellum 
ausschlieBlich dem Vermis der Sauger entspricht (Flourens, Longet, Schiff, 
Dalton, Renzi, Stefani, Luciani, Lange u. a.). Der Extensionsspasmus 
der Fliigel und der Beine und die Zuriickbeugung des Kopfes machen das 
Gehen, Stehen, Fliegen, ja auch die spontane Nahrungsaufnahme zunachst 
unmóglich. Gerade bei kleinhirnlosen Yogeln treten haufig anfallsweise all- 
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gemeine klonische und tonische Streckkrampfe ein, welche bis zur yólligen 
Erschópfung des Tieres anhalten konnen; doch kehrt dieFahigkeit, zu stehen 
und zu fliegen, rasch wieder, das Gehen aber bleibt lange unsicher.

An den niedersten Wirbeltieren sind die Versuche von Abtragung des 
Kleinhirns meist ohne merkliche Folgen geblieben, so bei den Reptilien und 
Amphibien mit sehr reduziertem Cerebellum, aber auch bei den Fischen mit 
gut ausgebildetem Kleinhirn (Vulpian und Philipeaux, Loeb, Steiner). 
Budge sah den Frosch nach einseitiger Lasion beim Sitzen wie Springen 
nach der gleichnamigen Seite abweichen.

Zu ganz ahnlichen Erseheinungen wie die totale Abtragung, jedoch von 
yiel kurzerer Dauer, fiihren mediane Verletzungen des Kleinhirns, wie 
Exstirpation oder Stichverletzung (Nothnagel, Baginsky) desWurmes oder 
Durchtrennung desselben in der Mittellinie. Ais Anfangssymptome werden 
beobachtet Extensionsspasmus („decerebellate rigidity11), dann zwangsweises 
Abweichen bei der Lokomotion, bald nach der einen, bald nach der anderen 
Seite hin (Luciani am Hunde und Affen1)- — Nach Zerstórung desWurmes 
kommt auch Riickwartsbewegung 2) beim Versuch zu gehen vor (Fodera 1823, 
Magendie 1825, Thomas, Lewandowsky).

l) Nach Schiff (1853 und 1883) sind Katzen und Meerschweinchen schon 
hałd nach der Wurmzerstórung imstande, regelmaBig zu gehen und zu klettern. —
s) Dieses Symptom ist nehen spastischem, taumelndem Gang bereits an der Dleder- 
maus nach Kleinhirnexstirpation zu beobachten (Merzbacher).

Ungleich schwerer ais nach medianen Verletzungen, ja selbst schwerer 
ais nach totalem Kleinhirnyerlust erscheinen wenigstens zu Anfang die Folgen, 
zu welchen die Abtragung einer Kleinhirnhemisphare fiihrt (Longet, 
Schiff). Die Asymmetrie der Inneryationsstórungen, von welchen wesentlich 
die gleichnamige Kórperhalfte betroffen ist, beherrscht hier das Bild. Zu
nachst besteht Bewegungslosigkeit infolge eines tonischen Spasmus der Musku
latur, hauptsachlich auf der operierten Seite. Das Tier liegt zwangsmaBig 
auf dieser Seite: nach dorthin ist die Wirbelsaule und der Nacken konkay 
gekrummt (Pleurosthotonus), die gleichnamigen Extremitaten sind abduziert, 
beim Hunde gestreckt, beim Affen im Ellbogen und Knie gebeugt (Luciani, 
Ferrier und Turner); die Augen sind oft nach der Gegenseite abgelenkt 
und zeigen eventuell Nystagmus. Beim Versuch zu gehen oder zu stehen fallt 
das Tier nach der Seite der Verletzung, nicht seiten rollt es dabei mehrere 
Małe um seine Kórperachse (Hitzig); die selbstandige Nahrungsaufnahme ist 
anfangs unmóglich, mitunter besteht auch Polyurie und Glykosurie. Allmah- 
lich schwinden die Spasmen, es tritt Schwache (Asthenie), besonders auf den 
Hinterbeinen heryor. Das Gehen erfolgt unter starkem Schwanken des 
Rumpfes und unter Abweichen nach der operierten Seite hin, was besonders 
bei AbschluB der Augen deutlich ist (Luciani). ■— Mit dem allmahlichen Ab- 
klingen der Zwangshaltung und der Zwangsbewegungen wird eine Stórung in 
der Regulierung der Bewegungen sehr deutlich: es besteht Ataxie. Nicht bloB 
die Erhaltung des Gleichgewichtes bzw. die Aufrechterhaltung des Rumpfes, 
sondern auch der Gebrauch der Extremitaten ist beeintrachtigt. Schon der 
Hund, noch mehr der Affe, benutzt die Extremitaten der operierten Seite 
seiten zu isolierten Bewegungen oder wenigstens in ungeschickter Weise 
(Luciani). Die Gemeinschafts- oder Prinzipalbewegungen geschehen auf 
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der Seite der Verletzung in ataktischer Weise, d. h. ausfahrend, schleudernd 
und so, dafi die Pfoten haufig in abnorme Lag en gebracht und in diesen 
lange belassen werden (Hemiataxie nach Lewandowsky, Baginsky). Das 
beziigliche Verhalten des Tieres erinnert oberflachlich an jenes nach Lasion der 
motorischen Grofihirnregion, auch besteht eine gewisse aufierliche Ahnlichkeit 
der Kleinhirnataxie mit der Ataxie nach Durchtrennung der hinteren Spinal- 
wurzeln oder bei Erkrankung der Hinterstrange (ygl. Bruns). — In den 
geschadigten Extremitaten besteht ein geringerer Widerstand gegen passiye 
Bewegungen (Atonie, Hypotonie nach Luciani, Lewandowsky). Sehr 
charakteristisch ist ferner der dauernd sich erhaltende Intentionstremor bei 
jeder willkurlichen Bewegung (muskulare Astasie nach Luciani). Mitunter 
tritt relatiy friihzeitig Atrophie der geschadigten Muskeln ein. Die Reflexe 
erweisen sich auf der operierten Seite gesteigert (speziell Russell), die 
Sensibilitat erscheint nach Angabe der meisten Beobachter ungestórt, nur 
Lewandowsky beobachtete bisweilen eine Abstumpfung !).

Ganz analog sind die Erseheinungen nach unvollstandiger Zerstórung 
einer Kleinhirnhemisphare oder nach Abtragung der Hemisphare mitsamt 
der angrenzenden Wurmhalfte. — Die zwangsmafiigen Rollbewegungen nach 
asymmetrischer Kleinhirnlasion kónnen zum Stillstand gebracht werden, wenn 
der Defekt durch einen erneuten Eingriff zu einem symmetrischen umgewandelt 
wird, also die andere Kleinhirnhalfte abgetragen oder die Kleinhirnstiele der 
anderen Seite durchtrennt werden (Magendie u. a.).

Eine deutliche funktionelle Differenz zwischen Kleinhirnwurm und Klein
hirnhemisphare ist durch das Lasionsexperiment nicht nachzuweisen. — Die 
Angabe Nothnagels, dafi andauernde Zeichen gestórter Koordination nur 
bei Verletzung des Unterwurms, nicht so bei Lasion der Hemisphare be- 
stehen, wurde speziell von Luciani widerlegt. Doch ziehen gleich groBe 
Zerstórungen um so erheblichere Erseheinungen nach sich, je naher der 
Mittellinie sie angelegt sind (Lewandowsky). Thomas yermutet eine 
spezielle Beziehung des Wurmes zur unteren, der Hemisphare zur oheren 
Kórperhalfte. — Pagano fand seine Reizungslokalisation innerhalb des 
Wurms bei eng umschriebenen Verletzungen bestatigt. Speziell gelinge es 
durch Lasion in der yorderen Halfte des Wurms eine auf die yordere Extremitat 
beschrankte Storung zu erzeugen (Lewandowsky contra). Nach Exstir- 
pation der Flocke lassen sich die Tiere das passiye Hinlegen des Hinterleibes 
auf die Seite im Gegensatze zu normalen Tieren ruhig gefallen (Hitzig, 1874).

Ahnliche, zum Teil aber auch ganz charakteristische Folgen zieht die 
Verletzung oder Durchtrennung der einzelnen Kleinhirnstiele 
nach sich (Pourfour du Petit, 1710, Magendie, 1825). So fiihrt Durch
trennung des Bindearms zu zwangsweiser Rollbewegung, welche nach der 
gesunden Seite gerichtet ist, wenn die Verletzung zentral yon der Bindearm- 
kreuzung erfolgt, hingegen nach der ladierten Seite, wenn die Verletzung 
nahe dem Kleinhirn geschieht (Longet, Lussana und Lemoigne). In 
letzterem Falle tritt auch Storung der Inneryation der Extremitaten, speziell 

’) Bereits oben wurde erwahnt, daB die Abtragung einer Kleinhirnhalfte die 
Empfanglichkeit der GroBhirnrinde fiir kunstliche Reize beeinfluBt, die dei- ge- 
kreuztenHemisphare steigert, die der gleichnamigen herabsetzt (Russell, Luciani, 
Bianchi, Rothmann).
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Intentionstremor, ein, Steigerung der Reflexe auf der gleichnamigen Kbrper- 
halfte, ferner Schwanken beim Gehen und Abweichen nach der Seite der 
Verletzung.

Nach Sektion eines Bruckenarmes erfolgt gleichfalls Zwangsrollung, und 
zwar nach der verletzten Seite (Magendie, Schiff, Budge, Lussana, 
Curschmann, Nothnagel, Ferrier und Turner); seltener und ev. nur 
zu Anfang geschieht sie nach der Gegenseite — anscheinend dann, wenn die 
Bruckenfasern mehr medial und vorn getroffen sind (Longet)1). Ferner 
besteht auf der verletzten Seite sehr starkę Konkavkriimmung der Wirbelsaule 
und des Nackens, ferner Ataxie und Tremor der beim Hunde gestreckten, 
beim Affen gebeugten Extremitaten. Beim Versuch zu gehen kommt es zu
nachst zu kontinuierlichem, starkem Abweichen nach der operierten Seite, zur 
Manege- oder Kreisbewegung, ev. gar zur Uhrzeigerbewegung, bei welcher 
die Achse der Bewegung in den Korper des Tieres selbst fallt. Der Kopf 
erscheint zudem um seine Langsachse nach der Lasionsseite hin verdreht, so 
daB die Lidspalte dieser Seite erheblich tiefer steht ais die andere; die Augen 
nehmen dabei die sehr charakteristische Hertwig-Magendiesche Schiel- 
stellung ein, d. h. sie sind zwar assoziiert nach der Gegenseite gewendet, 
Btehen aber zugleich in Vertikaldivergenz * 2). Der Bulbus der verletzten Seite 
sieht nach unten und innen, jener der Gegenseite nach oben und auBen 
(speziell studiert von Vulpian, Schwahn3), Laborde, Russell, 1894).

') Sergi (1903) kommt zu dem Schlusse, daB unvollstandige Durchtrennung
der Kleinhirnstiele der einen Seite Rotation nach eben dieser hin bedingt, voll- 
standige Durchtrennung hingegen Zwangsrollung nach der gesunden Seite hervorruft. 
— 2) Eine solche tritt reflektorisch, und zwar augenscheinlich durch Vermittelung 
des vestibularen Reflexbogens bei Fischen ein, wenn sie passiv in Seitenlage gebracht 
werden: das aufwarts gewendete Auge geht stark nach unten, das abwarts gewen- 
dete stark nach oben (J. Loeb, F. R. Lee, Tschermak). Fiir den Menschen ist 
das Bestehen einer analogen binocularen Innervationsweise schon beziiglich der 
vertikalen Fusionsbewegungen wahrscheinlich (Reddingius, Hofmann und Biel- 
schowsky). Ein direkter Beweis liegt vor in einem Falle von Vertikaldivergenz bei 
pathologischer Lasion des mittleren Kleinhirnschenkels, welchenHunnius beobachtete 
(Zur Symptomatologie der Briickenerkrankungen. Bonn 1881). — s) Schwahn gibt 
auch die altere Literatui' iiber experimentelle Erzeugung von Schielen durch Hirn
lasionen: Yerletzung des Kleinhirns (Schiff, Hitzig), des Flockenstiels (Hitzig), 
des Bruckenarmes (Magendie, Schiff, Nothnagel), des yerlangerten Markes
(Magendie, Philipeaux und Vulpian, Bernard, Curschmann). Schwahn 
selbst erhielt bei Yerletzung des Bindearmes, des Corpus restif orne, der Flocke und 
des Kleinhirns kein Schielen, speziell keine Yertikaldivergenz, wohl aber bei Yer
letzung des yerlangerten Markes bis zur Briickenhbhe, d. h. wohl des Vestibular- 
kernlagers und seiner Leitungen zu den Augenmuskelkernen. Bechterew erhielt 
Yertikaldiyergenz bei Durchtrennung des unteren Kleinhirnstieles (1884), sowie 
bei Lasion der Gegend der Oliva inferior. (Pfliigers Arch. 29, 257, 1882). Ygl. auch 
Laborde (mit Duval und Graux), Gaz. med. Paris 1877, Nr. 3 u. 5, 1878, p. 28, 
632; Gaz. des hóp. 1877, p. 142; Journ. de 1’anat. et de physiol. 16, 65, 1880.

Durchtrennung des unteren Kleinhirnstieles, d. h. sowohl der 
Fasermasse des Corpus restiformę ais der medial angelagerten Vestibularis- 
kerne yeranlaBt konkave Kriimmung der Wirbelsaule und Rollbewegung nach 
der verletzten Seite, zu welcher spontan oder bei passiyem Umlegen des 
Tieres auf die Gegenseite allgemeiner Streckklonus hinzutreten kann (Rolando, 
Magendie, Schiff, Budge, Schwahn, Curschmann, Ferrier und 
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Turner, Biedl). In der Ruhe besteht Zwangslage des Tieres auf der 
Operationsseite (Curschmann), bei Gehyersuchen tritt Schwanken und 
Fallen ebendahin, sowie Intentionstremor ein. Wahrend bei Hund und 
Katze die Extremitaten der gleichnamigen Seite abduziert und extendiert 
gehalten werden, besteht beim Affen Flexion auf dieser, Extension auf der 
Gegenseite (Ferrier- und Turner). — An einer Katze beobachtete Biedl 
(1894) nebst der Ataxie der Beine noch eine Koordinationsstórung in der 
Kopf- und Gaumenmuskulatur. — Nach yollstandiger Durchtrennung des 
unteren Kleinhirnstieles (anscheinend nicht nach blofier Durchtrennung der 
Fasermasse des Corpus restiforme — Schwahn), ebenso schon nach Stich- 
yerletzung der Vestibularkerne tritt ferner Wendung der Augen nach der 
Gegenseite und die friiher beschriebene Hertwig-Magendiesche Schiel- 
stellung ein (Bechterew), welche — und zwar in entgegengesetztem Sinne — 
auchbei mechanischer Reizung desNenus restibuli zubeobachten ist(Biehl am 
Pferd). Innerhalb von zwei Wochen gleichen sich die Stórungen allmahlich aus ').

Nach Durchtrennung der Faserzuge zwischen Unterwurm und Vestibular- 
kernen (unter Mitlasion yon dereń Langsbundelsystemen) besteht Neigung 
des Kopfes und Abweichen beim Gehen nach der operierten Seite, hingegen 
keine Rollbewegung; Zwangslage und Rollbewegungen treten jedoch auf, 
sobald der Reflexbogen zwischen Labyrinth und Riickenmark an irgend einer 
Stelle unterbrochen wird (Keller). Allerdings finden sich die eben genannten 
Symptome auch bei ausgedehnteren Kleinhirnlasionen ohne Verletzung der 
Vestibulariskerne.

Die pathologischen Kleinhirnlasionen am Menschen lassen bei 
langsamer Entwickelung ein Anfangsstadium sturmischer spastischer Sym
ptome, wie es im akuten Tierexperiment so charakteristisch ist, nicht 
heryortreten; immerhin sind akute Falle mit Zwangsrollung des Korpers, mit 
Zwangsbewegung des Kopfes und der Augen und tonischer Starre der Mus
kulatur bekannt (Magendie, H. Jackson, Curschmann). Meist jedoch 
tragen die cerebellaren Inneryationsstórungen nur den Charakter yon Ataxie 
und Parese (ev. mit friihzeitiger Muskelatrophie — Mann, Bruns), von 
Atonie und Astasie. Die unteren Extremitaten sind hieryon starker betroflen 
ais die oberen, bei einseitiger Lasion ganz yorwiegend die der gleichnamigen 
Seite. Spezielle Symptome sind Schwanken beim Stehen (Titubation — im 
allgemeinen ohne Steigerung bei AbschluB der Augen), breitspuriger, taumelnder 
Gang wie bei Trunkenheit2). Ferner Unstetigkeit (Intentionstremor) und 
Ataxie aller willkiirlichen Muskelaktionen, ein Verhalten, welches an den 
Sprachwerkzeugen in Form der sog. skandierenden Sprache zum Ausdruck 
kommt. Mitunter besteht Ablenkung yon Kopf und Augen nach der Gegenseite 
(doch kommt auch Wendung und Hebung des Kopfes nach der erkrankten Seite 
yor, Batten), Nystagmus und Schielen. Charakteristisch und diagnostisch be- 
deutsam ist dabei das Fehlen sensibel-sensorischer und psychiseher Stórungen, 
hingegen besteht haufig Schwindel, und zwar oft die Empfindung yon Drehung 
des eigenen Korpers oder des RaumeS nach ganz bestimmter Richtung (Aclaud

') Beim Frosch geniigt nach Lasion des unteren Kleinhirnstieles ein Hautreiz, 
um einen epileptischen Anfall auszulósen (Laborde). -— 2) Speziell erscheint dabei 
die Synergie zwischen Rumpf- und Beinbewegung gestórt (Baginsky). — Beziig- 
lich der Symptome bei Lasion des Bindearmes in der Regio hypothalamica s. oben. 
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undBallanee, Hitzig, Striimpell, Mann). — Beim Menschen ist ahnlich 
wie beim Tier eine sehr weitgehende Kompensation der cerebellaren Ausfalls- 
erscheinungen mbglich. Dies lehren vor allem die sog. latenten Falle von 
angeborener Minderentwickelung, ja von vdlligem Mangel des Kleinhirns, wie 
sie nach einem fast normalen Verhalten wahrend des Lebens am Menschen, 
aber auch an Hunden und Katzen (Herringham, 1888, Stefani, 1898, 
Deganello und Spangaro, 1899), nicht ganz selten zur Beoachtung ge
langen (am Menschen Hitzig, Luciani, Kap. 14, Neuburger und Edinger, 
Anton u. a.) Die Kompensation geschieht speziell durch aufmerksame Ver- 
wertung von Sinneseindriicken (Thomas); das angedeutete Intentionszittern 
und die leichte Ermudbarkeit bilden dabei charakteristische Symptome 
(Dalton, Leven und 011ivier, Weir Mitchell).

C. Bedeutung der Lasionseffekte.
Die Folgen akuter Lasion des Kleinhirns wie seiner Stiele gestatten, 

allerdings nur bis zu einem gewissen Grade1), ein Anfangsstadium von 
Hyperdynamie 2) mit Zwangshaltung und Zwangsbewegung (und zwar bei 
einseitiger Verletzung nach der gleichnamigen Seite), mit Tonussteigerung 
und spastischer Starre bestimmter Muskelgruppen vorwiegend auf derselben 
Seite — beim Hunde speziell der Strecker, beim Affen speziell der Beuger — 
und ein spateres Stadium von Hypodynamie3) zu unterscheiden, 
welches infolge der Ausbildung mannigfacher Kompensationseinrichtungen 
mehr oder weniger vollstandig abklingt. Ge wili scheint es naheliegend, die 
Spasmen ais Reizwirkungen aufzufassen, die von der Kleinhirnwunde aus- 
gehen, die hypodynamen Zustande hingegen ais Ausfallserscheinungen zu 
betrachten, wie dies speziell Luciani getan hat (Kap. III, XI, XII, XIII4). 
Doch spricht die relatiy lange Dauer des hyperdynamen Zustandes ent- 
schieden gegen eine solche Anschauung ’); noch deutlicher erhellt dies 
daraus, daB die Effekte kunstlicher Reizung des Kleinhirns und der 
Vestibularisleitung, speziell auch die Haltungen und Bewegungen wahrend 
oder unmittelbar nach der Ausfiihrung des Schnittes oder Stiches (Budge, 
Lussana, Schiff, Nothnagel, Lewandowsky) gerade entgegengesetzte 
Richtung zeigen (Sherrington, Lewandowsky, Probst). So veranlaBt 
direkte Kleinhirnreizung Wendung von Kopf und Augen nach derselben 

l) Luciani selbst bezeichnet die Unterscheidung von drei getrennten Perioden: 
der Periode der Reizerscheinungen, der Ausfallsphanomene und der dystrophischen 
Folgezustande, ev. noch der Kompensations- und der Degenerationserscheinungen 
ais ein logisches Kunstmittel (speziell IX. Kap., 8. 111). — 2) Es sei gestattet, 
diesen von F. B. Hofmann fiir die verschiedenen Zustande des Herzens, speziell 
fiir die neurogenen—yagotonischen, in iibertragenem Sinne hier anzuwenden. — 
s) Mit dieser Bezeichnung soli das Bestehen einer eigentlichen Ataxie (mit ev. 
exzessiven Bewegungen) keineswegs yerkannt sein. — 4) Schon das zeitliche Verhaltnis 
der hyperdynamen und der hypodynamen Erseheinungen, abgesehen von anderen 
Momenten, gestattet nicht, die ersteren Symptome dahin zu deuten (Vulpian u. a.), 
daB die Schwache gewisser Muskelgruppen zu gesteigerter Tatigkeit anderer, sozu- 
sagen zu einer ubermaBigen Kompensation fiihre. — 5) Ais besonders charakte
ristische Beispiele fiihrt Lewandowsky (1903, S. 147) an, dafi ein Hund selbst 
sieben Monate nach Abtragung des Kleinhirns noch Neigung zu Zwangshaltung 
und Zwangsbewegung nach der operierten Seite zeigte, ein anderer noch zwei 
Monate nach Exstirpation des Wurmes zwangsmaBige Ruckwartsbewegung.
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Seite, Lasion eine solche nach der Gegenseite; die umgekehrten Folgen hat 
Reizung bzw. Lasion der oculomotorischen GroBhirnzentren (Prevost). Auch 
stellen die Erscheinungen im zweiten Stadium nicht einfach das paralytische 
Gegenstiick zu den yermeintlich irritativen Symptomen des ersten Stadiums 
dar. Bei dem erwiesenen Vorkommen cerebellarer Hemmungswirkungen 
(Sherrington, Horsley und Loewenthal) erscheint es yielmehr zulassig, 
in. jener „decerebellate rigidity11 1), ahnlich wie in der „decerebrate rigidity“, 
eine Ausfallserscheinung zu yermuten, namlich die Folgę des Wegfalls einer 
tonischen Hemmungsfunktion2). Der Zustand der subcerebellaren Neurone 
weicht nach ihrer kiinstlichen „Isolierung11 anfangs besonders stark nach der 
entgegengesetzten Richtung ab (Hypertonie, erhóhte Neigung zu tonischer 
Erregung). Allerdings ist zuzugeben, daB die Grundlagen sowohl der pri
maren hyperdynamen ais auch der sekundaren hypodynamen Ausfallseffekte 
noch nicht erschópfend geklart erscheinen 3).

*) Dieselbe tritt zunachst in ganz analoger Form auf wie die decerebrate 
rigidity — namlich in Form von Opisthotonus, Zuriickbiegung des Nackens, Extension 
der Extremitaten — nach Exstirpation des Kleinhirns, Mediandurchtrennung des 
Wurmes oder Durchtrennung beider Bindearme und Briickenarme (Sherrington, 
1896). — 2) Hitzig (1874, G. A. I, Nr. 19, S. 392) erórterte die Auffassung, daB 
die Zwangsbewegung nach der yerletzten Seite eine Beaktion zur Aufrechthaltung 
des subjektiv, namlich durch Schwindel, gestbrten Gleichgewichts sei. — 3) Man 
vergleiche damit nach Sherrington (Schafers Text-Book 2, p. 907) die anfangliche 
paralytische Hypersekretion und den spateren hypodynamen Zustand von Driisen, 
dereń sympathisches Binnennervensystem des Zusammenhanges mit den nervosen 
Zentralorganen beraubt wurde. — 4) Vgl. die historischen Ubersichten bei Luciani 
(Kap. XV bis XVII), Thomas (1897), Lewandowsky (1903). — 5) Hitzig sieht 
die Kolie des Kleinhirns darin, daB es im Verein mit den ihm beigeordneten sub
corticalen Ganglien „zur Bildung (unbewuBter) Vorstellungen niederer Ordnung 
befahigt ist, und daB es diese Vorstellungen dem GroBhirn ais ein Ganzes (ais 
Vorprodukt der bewufiten Vorstellungen) ubermittelt". Der Schwindel 1898, speziell 
S. 46; G. A. II, S. 603).

III. Gesamtfunktion des Kleinhirns.
Die Vorstellungen iiber die Gesamtfunktion des Kleinhirns haben im 

Laufe der Zeit sehr gewechsełt. Allerdings wurde seine hohe Bedeutung fiir 
die Motilitat, und zwar nicht bloB fiir dieErhaltung des Kórpergleichgewichtes, 
sondern auch fiir die Koordination der Bewegungen uberhaupt schon von 
Flourens, Magendie, Bouillaud erkannt 4).

Ahnlich wie beziiglich der senso-motorischen Zentralzone des GroBhirns 
wurde einerseits, so speziell von Lussana und Carpenter, die sensible 
Seite jenes Problems behandelt. Die cerebellare Verkniipfung sensibler 
Erregungen, welche aus dem Riickenmark, speziell etwa aus den sensiblen 
Nerven des Bewegungsapparates, desgleichen aus dem Labyrinth stammen, 
Schafft die Grundlage fiir die Prazision und Koordination der Bewegungen. 
— Von Hitzig wird das Kleinhirn — speziell auf Grund der Analyse 
der Schwindelerscheinungen — in einem mehr direkten Sinne ais ein 
Organ des Muskelsinnes betrachtet. Es fasse die Fiille jener unbewuBten 
Einzeleindriicke zu Erregungen zusammen, welche schlieBlich zu relatiy ein- 
fachen psychophysischen Vorgangen im GroBhirn fiihren5). Das Kleinhirn 
erscheint nach Hitzig ais ein indirekter Vermittler von Lagę- und Bewegungs- 
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vorstellungen; allerdings nicht ais der ausschlieBliche Vermittler, da bei Klein- 
hirndefekten am Menschen die Lagę- und Bewegungsvorstellungen nicht auf
gehoben sind. Zugleich aber vermag das Kleinhirn jene Eindriicke selbstandig 
fiir Antwortbewegungen zu verwerten.

Lewandowsky laBt bei seiner Bezeichnung des Kleinhirns ais eines 
zweiten Organes des Muskelsinnes — neben der Zentralzone — die Frage 
nach einer Beteiligung des Kleinhirns an den Lagę-, Bewegungs- und Wider- 
standsempfindungen (Goldscheider) unentschieden (Ducceschi u. Sergi 
negativ), nahert sich aber speziell bezuglich der Hautsensibilitat der Hitzig- 
schen Auffassung. Jedenfalls beeinflussen die sensiblen Eindriicke des ge
samten Bewegungsapparates, der sog. Muskelsinn im weiteren Sinne, die Be
wegung noch auf einem anderen Wege ais durch Verarbeitung zur bewuBten 
Yorstellung (Lewandowsky, Sherrington).

Nach Manns Annahme (Ahnliehes hereits bei Bruns, Striimpell) gelangen 
vom Kleinhirn durch den Bindearm unbewuBte „Innervationsmerkmale“ nach der 
motorischen Region der GroBhirnrinde. Diese Nachrichten uber die jeweiligen 
Spannungs- und Innervationsverhaltnisse der Muskulatur sind notwendig fiir die 
Ausfiihrung praziser, geordneter Bewegungen; ihr Ausfall bewirkt Ataxie, jedoch 
ohne Sensibilitatsstorungen. Die angenommene Tatigkeit des Kleinhirns geschieht 
iiberhaupt unbewuBt, ohne psychische Begleiterscheinungen, nur in ihren physischen 
Grundlagen und Wirkungen schliefit sie sich dem sog. Muskelsinne s. str. an. Die 
zentripetale Koordination im Kleinhirn hat mit der bewuBten Sensibilitat zunachst 
nichts zu tun (Striimpell1). Zu ahnlichen Anschauungen ist Kohnstamm 
gelangt, demzufolge von allen sensiblen Bahnen Eindriicke ins Kleinhirn gelangen 
und fiir die unbewufite Koordination der Bewegungen venvertet werden; jene Ein- 
driicke hinterlassen Spuren durch „Remanenz“ (analog dem bewuBten Gedachtnis).

’) Krehl betont ganz allgemein, daB der Vorgang der Koordination sich im 
wesentlichen auBerhalb unseres Be-wufitseins abspielt (Volkmanns Sammlung klin. 
Vortr. Nr. 330, 1902). Vgl. O. Eoerster, Die Physiol. u. Pathol. der Koordination. 
Jena 1902.

Von anderen Untersuchern wurde dem Kleinhirn eine direkt moto
rische Funktion zugeschrieben. Bereits Rolando (1809) — ahnlich 
spater Weir Mitchell (1869) — erklarte das Kleinhirn ais einen Ver- 
starkungsapparat fiir die motorische Tatigkeit des GroBhirns. Goltz (vgl. 
neuerdings Adamkiewicz) schrieb ihm zu Anfang geradewegs die Ausfiih- 
rung der Bewegungen iiberhaupt zu, wahrend das GroBhirn in erster Linie 
Hemmungsorgan sei. — In einer allerdings ganz anderen Art betrachtete 
Luciani die Kleinhirnataxie ais wesentlich motorisch bedingt. Im spastischen 
oder hyperdynamen Anfangsstadium sei es die Hypertonie, die tonische Starre 
bestimmter Muskeln, welche die Ausfiihrung koordinierter Bewegungen beein- 
trachtigt; dazu kommt noch die Mafilosigkeit (Dysmetrie) der Bewegungs- 
impulse. Im hypodynamischen oder Defektstadium andererseits bildet nach 
Luciani der Mangel an Kraft (Asthenie), an Tonus (Atonie) und an Stetig- 
keit der Muskelaktion (Astasie, Intentionstremor) das Hindernis fiir geordnete 
Bewegungen und damit die Quelle der Ataxie. Nach Luciani entfaltet das 
Kleinhirn sowohl eine selbstandige Reflexaktion auf das Riickenmark, vor- 
wiegend auf die Strecker des Rumpfes und der unteren Extremitat derselben 
Seite, andererseits aber beeinfluBt es, wie bereits Gowers betont, die moto
rische Tatigkeit der Zentralzone, namlich ihren Zustand bezuglich Tonus und 
Erregbarkeit. Auch diese indirekte Einwirkung betrifft schlieBlich vorwiegend * 
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die gleichnamige Ruckenmarkshalfte. Luciani betrachtet den direkten wie 
den indirekten EinfluB des Kleinhirns auf die Muskelaktion ausschlieBlich 
ais Fórderungswirkung, welche die Kraft und Stetigkeit der Kontraktion, 
sowie den Tonus und den Gesamtstoffwechsel des „ruhenden" Muskels be
trifft — also eine sthenische, statische, tonische und trophische ist. DaB 
diese Auffassung den hyperdynamen Anfangserscheinungen nach Kleinhirn- 
yerletzungen sowie dem Charakter der Ataxie *) nicht gerecht wird, wurde 
bereits oben, im Anschlusse an Sherrington und Lewandowsky, betont.

Nach dem Gesagten erscheint eine reflektorische oder excitomotorische 
Tatigkeit des Kleinhirns zweifellos sichergestellt. Dieselbe betrifft direkt 
wie indirekt den Zustand, sowie die Erregungs- und Hemmungsprozesse in der 
Muskulatur des Stammes, der Extremitaten, aber auch des Kopfes und der 
Augen. Es resultiert daraus eine Regulierung des Tonus, der Kontraktions- 
starke und dei- Kontraktionsweise (tonische, sthenische, statische Funktion 
nach Luciani). Diese Regulierung erfolgt, wie die hyperdynamen Ausfalls- 
erscheinungen lehren, nicht ausschlieBlich im Sinne yon Fórderung, sondern 
auch yon Hemmung. Uberhaupt erweist sich das Kleinhirn ais wesentlich 
mitbeteiligt an der zweckmaBigen Abstufung und Regulierung der Bewegungen 
nach Starkę, Schnelligkeit, Dauer und Reihenfolge (Lewandowsky). Bedin- 
gung wie AnlaB fiir diese Tatigkeit sind cerebellopetale Erregungen, die dem 
Labyrinth, dem Riickenmark, d. h. der Haut und dem Bewegungsapparate, 
wohl auch dem GroBhirn entstammen. Die indirekte Wirkung betrifft zunachst 
die kontralaterale GroBhirnhemisphare und ihre Ganglien, dereń Zustand 
(Tonus, Erregbarkeit) dadurch mit bedingt ist und im Sinne von Erre
gung, wohl auch yon Hemmung yerandert werden kann. Das Kleinhirn 
erscheint somit neben der sensomotorischen BewuBtseinssphare des GroB
hirns ais ein unbewuBtes Organ der sog. zentripetalen oder sensorischen Koor- 
dination — des „Muskelsinnes" im weiteren Sinne (Lussana, Bouillaud, 
Hitzig, Lewandowsky). Zugleich aber bildet es den Ursprungsort einer 
ungewollten motorischen Komponentę (Luciani), eines cerebellaren Anteiles 
an der einzelnen Bewegung neben der gewollten GroBhirnkomponente. Jede 
Halfte des Kleinhirns wirkt analog wie die kontralaterale GroBhirnhemisphare 
(speziell fiir die Wendung beider Augen — Preyost, Russell).

Andererseits ist die Annahme irgend einer psychophysischen Aktion des 
Kleinhirns, speziell einer Mitbeteiligung desselben an den Lagę- und Bewe- 
gungsempfindungen (Hitzig) ais noch nicht erwiesen zu bezeichnen* 2). — Eine 
f unktionelle Differenzierung der Kleinhirnrinde ist aus den bisherigen Lasions- 
yersuchen nicht mit Sicherheit abzuleiten; doch weist wohl die bloB lokale Reiz- 
barkeit sowie die tektonische, speziell die myelogenetische Gliederung der Klein- 
hirnoberflache darauf hin, das ihre einzelnen Teile nicht gleichwertig sind.

') Gegen eine ausschlieBlich sthenische Kolie des Kleinhirns (Dupuy) und 
fur eine eigentlich koordinatiye (Flourens) ist speziell Laborde eingetreten. —
2) Rolando, Longet, Vulpian, Wagner, Wundt, Eckhard, Ferrier u. a. 
haben sich gegen jede sensorische Funktion des Kleinhirns ausgesprochen: Luciani 
auBert sich zuriickhaltend (Kap. XIII, S. 281). Beziiglich Lewandowsky u. a. 
siehe oben.



Physiologie des Rucken- und Kopfmarks
von

O. Langendorff.

1. Einleitung.

I. Begriff des Zentralapparates. Bedeutung der grauen Substanz. 
Die Ganglienzellenhypothese.

Wahrend man den Neryen lediglich die Aufgabe zuschreibt, die an 
der Kórperperipherie empfangenen Reize zum Gehirn und Riickenmark fort- 
zupflanzen und die von diesen Teilen ausgehenden Antriebe den peripheren 
Organen zu iibermitteln, sieht man die Zentralorgane des Neryensystems ais 
die Statte yon Funktionen an, die ais zentrale Leistungen der einfachen 
Neryenleitung gegenubergestellt werden.

Zu den wichtigsten Aufgaben des Zentralapparates gehórt die funktio- 
nelle Zusammenfassung der in der Peripherie nicht nur raumlich getrennt 
yerlaufenden, sondern mehr noch durch die Isolation ihrer Reizleitung von- 
einander geschiedenen Neryenfasern. Erst durch die Herstellung solcher 
Verbindungen und durch die Mannigfaltigkeit ihrer Kombinationen wird eine 
einheitliche und zweckentsprechende Wirkungsweise der yom Neryensystem 
abhiingigen Organe und Organsysteme bewirkt.

In den Zentralorganen kommen die bewuGten Empfindungen zustande 
und geben zu Vorstellungen und den aus diesen entstehenden, nach dem 
gewóhnlichen Sprachgebrauch ais willkiirlich bezeichneten Bewegungsimpulsen 
Anlafi. Sie ermóglichen ferner den direkten und ohne Beteiligung des BewuBt- 
seins geschehenden Ubergang sensorieller Reize auf motorische Bahnen und 
yermitteln auf diese Weise die Reflexe. Sie senden auBerdem selbstandige 
Impulse aus, die zu den weder vom Willen noch direkt durch Empfindungs- 
reize angeregten automatischen Bewegungen AnlaB geben. Endlich schreibt 
man den Zentralorganen auch trophische Beziehungen zu den aus ihnen heryor- 
gehenden Neryen und zu anderen Geweben zu ')•

Da Gehirn und Riickenmark aus weiBer und grauer Substanz zusammen- 
gesetzt sind, midi man fragen, welcher von beiden die zentralen Leistungen 
zukommen. Seit langer Zeit hat man sich fur die graue Substanz ent-

') Vgl. dazu Joh. Muller, Handbuch der Physiologie der Menschen 1, 3. Aufl., 
Koblenz 1838, S. 803; A. W. Yolkmann, Wagnera Handwórterbuch d. Physiologie
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Allen Forschern ist aufgefallen, 
mit Blut yersorgt wird ais die weiBe.

Fig. 30.

BlutgefaBe des Ruckenmarkes der Katze. Naćh 
einem Injektionspraparat von T h i e r s c h. Aus 
Kolliker. a Vorderstrang, b Vorderhorn, c Astę 
der Art. med. spinał, ant er., d Zentralkanal, 
e e Arterien, die in der Gegend der Yorder- 

wurzeln von auBen eindringen.

schieden w ahrend man den weiBen Massen, dereń Elemente sich nicht 
merklich von denen der peripheren Neryen unterscheiden, wie diesen nui’ die 
Aufgabe der Reizleitung zuzuteilen sich fiir berechtigt gehalten hat. Fiir 
diese Auffassung laBt sich folgendes anfuhren. Wo immer das Zentralneryen- 
system Vorgange vermittelt, die wir zu den zentralen zahlen, ist graue Sub
stanz yorhanden; mit ihrer Zerstórung yerschwinden die Reflexe, wahrend 
eine ausgedehnte Verletzung der weiBen Substanz diese nicht unmóglich 
macht. Afferente wie efierente Neryenfasern haben ihren Ursprung oder ihr 
Ende in der grauen Substanz, treten aber gesondert yoneinander in sie ein; 
die Beziehungen beider zueinander, sowie die der motorischen Fasern unter
einander, vermag daher nur sie zu yermitteln.

daB die graue Substanz yiel reichlicher 
Wahrend die BlutgefaBe in der weiBen 
Substanz weite Schlingen bilden. besitzt 
die graue ein aufierst engmaschiges 
GefaBnetz (Fig. 30). Dies ist wie am 
Riickenmark, so besonders deutlich auch 
am GroBhirn zu erkennen. Aus der 
reicheren Blutspeisung schloB schon 
Burdach auf eine regere Lebens- 
tatigkeit.

Auch von unserem heutigen Stand- 
punkt miissen wir daraus auf besonders 
lebhafte Stoffwechselyorgange und auf 
Leistungen schlieBen, die mit erheb- 
licherem Stoffyerbrauch einhergehen. Die 
hier stattfindenden Vorgange miissen 
mehr sein ais bloBe Leitungsprozesse; 
denn daB diese mit einem nur mini- 
malen Stoffyerbrauch yerbunden sind, 
lehren die Beobachtungen an den peri
pheren Neryen.

Eine wichtige Erlauterung zu dieser Auffassungsweise ergibt das Studium 
der Erseheinungen, die bei Unterbrechung der Blutversorgung der 
Zentralorgane auftreten. Schon in kiirzester Frist sind, wie ich in Uber- 
einstimmung mit Pfliiger nachgewiesen habe2), chemische Yerande-

Ł) Die beiden Wenzel (1812) hielten die graue Substanz fur den Sitz der 
Empfindung, die weiBe fiir den Leiter der Eindriicke (nach Burdach). Schon 
yorher hatten Gall und Spurzheim (Untersuchungen iiber die Anatomie des 
Neryensystems. Aus dem Franzósischen. Paris und StraBburg 1809, S. 22 u. 188) 
die erstere fiir den Ursprung und Nahrstoff der Neryen erklart. Burdach (Vom 
Baue und Leben des Gehirns 3, 324, 1826) glaubte, daB Bichtung, Sinn und Wille 
im Mark, Erkenntnis, Gefiihl und Denkyermógen in der grauen Substanz ihre 
Organe haben. Legallois (Oeuyres 1, 20, ed. par Pariset, Paris 1824) sah in ihr 
den Ursprungsort der Spinalneryen und des sie direkt belebenden Prinzips, in der 
Marksubstanz nur die Summę der Neryenfaden, die Gehirn und Riickenmark yer- 
binden. — 2) E. Pfliiger, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 10, 312,1875; O. Langen
dorff, Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1882, Nr. 50 und Neurol. Zentralbl. 1885, 
Nr. 24; W. D. Halliburton, Journ. of Physiology 15, 90, 1893; Th. Zi,ehen, 
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rungen naclrweisbar, die in einer rascli zunehmenden Aciditat der im nor
malen Zustande meist alkalisch reagierenden grauen Substanz ihren Ausdruck 
finden. Die weiBe Substanz bleibt lange alkalisch. Sehr trefiend bemerkt 
Pfluger, daB es kaum ein Gewebe gebe, bei dem selbst bei einer dem Null- 
punkt nahen Temperatur die Zersetzung mit solcher Geschwindigkeit ab- 
laufe wie in der Gehirnrinde.

Auch an die farbenanalytischen Untersuchungen von Ehrlich sei hier 
erinnert, aus denen hervorgeht, dafi die graue Substanz des Nervensystems einer- 
seits zu den am besten mit Sauerstoff gesattigten, andererseits zu den sauerstofi- 
bediirftigsten Geweben des Kórpers gehort, so daB sich in ihr nach Aufhóren 
der Blutversorgung schnell lebhafte Reduktionsvorgange geltend machen ')•

Unterbrechung der Blutzufuhr fiihrt auch rasch zu bleibenden anato- 
mischen Veranderungen der grauen Massen. Nach einstiindiger Ab- 
klemmung der Bauchaorta tritt nach den Untersuchungen von Ehrlich und 
Brieger, sowie von Singer und anderen eine Nekrose der grauen Riicken- 
marksubstanz ein, wahrend die weiBe nur teilweise und erst sekundar ent- 
artet2). Letztere teilt ihre Widerstandsfahigkeit mit den peripheren Nerven, 
die eine voriibergehende Fernhaltung des Blutstromes weit langer ertragen. 
Sehen wir nun auch in funktioneller Beziehung iiberraschend schnell erheb- 
liche Storungen der Blutsperre folgen, so liegt die Vermutung nahe, daB die 
betrofienen Verrichtungen auf die graue Masse angewiesen sind. Der fast 
momentane Yerlust des BewuBtseins bei Hirnanamie, die akute Lahmung des 
Hinterkórpers bei Ausfiihrung des Stensonschen Yersuches sind die hand- 
greiflichsten der hierher gehdrigen Tatsachen 3).

v. Bardelebens Handbuch d. Anatomie d. Menschen 4 (1 bis 3), 139, Jena 1899; 
Fr. Muller und A. Ott, Ffliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 103, 499, 1904. Gscheidlen
(Pfliigers Arch. 8, 171, 1874) und Edinger (ebenda 29, 251, 1882) hatten die 
Reaktion der lebenden Rinde stets sauer gefunden, wahrend Pfluger sie meist 
schwach sauer, zuweilen neutral, seltener alkalisch fand. Ich selbst habe bei ge- 
eigneten MaBregeln (Kalte) stets Blauung von Lackmus gesehen. Wie dem 
aber auch sein mag, so viel ist sicher, daB beim Absterben, bei Fernhaltung des 
Blutstromes usw. eine iiberaus schnell zunehmende Sauerung auftritt.

4) P. Ehrlich, Das Sauerstoffbediirfnis des Organismus. Berlin 1885, S. 79, 
117, 135 ff. — *) L. Brieger und P. Ehrlich, Zeitschr. f. klin. Medizin 7 (1884); 
J. Singer, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 1887 (3), S. 136; Spro.nck, Arch. 
de physiol. 1888; J. Singer und E. Miinzer, Denksehriften d. Wien. Akad. d.Wiss. 
57 (1890); E. Miinzer und H. Wiener, Arch. f. experiment. Pathol. u. Pharmakol. 
35, 113, 1895. — 3) Vgl. L. Fredericą, Buli. Acad. roy. de Belgiąue 18, 54, 1889. 
— 4) S. Mayer, Sitzungsber. d. Wien. Acad. d. Wiss. 79 (1879); O. Minkowski, 
Uber die Anderungen der elektrischen Erregbarkeit des Gehirns nach VerschluB 
der Kopfarterien; H. E. Hering, Zentralbl. f. Physiol. 1898 (10); U. Scheven, 
Arch. f. Psychiatrie 39, 1, 1904.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Wie schnell die Fernhaltung des Blutes die weiBe Suhstanz funktionell scha- 
digt, ist freilieh sehr schwer festzustellen. Auch die neuen, auf meine Yeran- 
lassung von Scheven angestellten Versuche, die anscheinend einer nur geringen 
Widerstandsfahigkeit das Wort reden, sind doch noch nicht ganz entscheidend. 
Vorlaufig glauhe ich, in Ubereinstimmung mit vielen anderen Forschern, daran 
festhalten zu miissen, daB die weiBe Substanz eine weit grófiere Resistenz gegen 
den EinfluB der Blutleere besitzt ais die graue4).

Erscheint nach diesen Erwagungen die Bedeutung der grauen Sub
stanz ais Sitz der zentralen Vorgange sichergestellt, so erhebt sich weiter

14
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die Frage, an welche Elemente derselben man sich diese gebunden 
denken soli.

Nach der Ansicht der meisten Forscher besteht die graue Substanz, wenn 
wir von den BlutgefaBen und der Neuroglia absehen, der Hauptsache nach 
aus Neryenzellen (Ganglienzellen) und aus solchen Bestandteilen (Neryen- 
fasern und Neurofibrillen), die yon den Elementen der peripheren Neryen 
und der weiBen Substanz nicht merklich yerschieden sind. Auch die so 
lange ratselhafte Leydigsche Punktsubstanz in den Ganglien der Wirbel- 
losen enthalt anscheinend nur dichte Fibrillengeflechte. Ist es richtig, daB 
die graue Substanz andere neryóse Elemente nicht besitzt und kommen ihr 
Eigenschaften und Leistungen zu, die sich an den Neryen nicht beobachten 
lassen, so liegt die Folgerung nahe, .daB diese auf Eigentiimlichkeiten der 
Neryenzellen beruhen. Straubt man sich gegen einen solchen SchluB, so 
muB man die Hypothese aufstellen und beweisen, daB die Neryenfaden oder 
die Neurofibrillen der grauen Substanz und dereń Geflechte mit Eigenschaften 
besonderer Art ausgestattet und dadurch den dieselben histologischen und 
farberischen Merkmale zeigenden, angeblich sogar ihre direkte Fortsetzung 
bildenden Achsenzylindern und Fibrillen der peripheren Neryenfasern in 
funktioneller Hinsicht weit iiberlegen sind.

Bereits die ersten Entdecker und Untersucher der Ganglienzellen, besonders 
Valentin und Purkinje, nahmen sie fiir die zentralen Leistungen in Anspruch; 
noch lebhafter machte sich diese Anschauung geltend, ais es gelang, den Zusammen
hang der Ganglienzellen mit Neryenfasern zu erweisen1). Ihre Hauptyertreter fand 
sie in Kolliker, Volkmann und R. Wagner, wahrend Henie, Ludwig u. a. sich 
abweisend yerhielten. Die Entdeckung von Ganglienzellenhaufen in automatisch 
tatigen Organen (im Herzen durch Remak) gab der Ansicht von der zentralen 
Natur der Neryenzelle gewichtige Stiitzpunkte. Spater hat man oft yergessen, daB 
die Zuriickfiihrung der zentralen Leistungen auf die Ganglienzellen keineswegs auf 
bewiesenen Tatsachen beruht, und es war gewiB nicht ganz unberechtigt, wenn 
Henie'2) (noch 1879) die Ganglienzellenhypothese ein Vorurteil nannte, und wenn 
Eckhard8) (in demselben Jahre) auf Grund einer kritischen Wiirdigung ihrer 
Grundlagen zu yorsichtiger Skepsis mahnte.

Die ais Ganglienzellenhypothese bezeichnete Lehre findet eine 
wesentliche Stiitze in derjenigen Auffassung yom gegenseitigen Zusammenhang 
von Neryenzellen und Neryenfasern, die unter dem Namen der Neuronen- 
theorie yielen Beifall gefunden hat. Doch muB betont werden, daB sie 
schon friiher bestanden hat ais diese, und daB ihre Berechtigung nicht danach 
bemessen werden kann, ob diese in allen ihren Teilen sich ais richtig erweist. 
Da die neueren Gegner der Ansicht von der zentralen Bedeutung der Neryen
zellen zugleich auch die Neuronentheorie ablehnen und zum Teil beide An- 
schauungen mit denselben Griinden bekampfen, so muB hier auf diese fiir 
die Vorstellungen vom Aufbau des Neryensystems in den letzten 14 bis 
15 Jahren maBgebend gewesene Lehre kurz eingegangen werden.

*) L. Stieda in der Festschrift zum 70. Geburtstag von C. v. Kupffer. 
Jena 1899, S. 79. Der Entdecker der Ganglienzelle ist Ehrenberg (1833); bei 
den Wirbeltieren fand sie zuerst Valentin. Die Entdeckung des Neryenfortsatzes 
diirfte Kolliker zuzuschreiben sein (1845). Vgl. R. Wagner, Handwbrterb. d. 
Physiol. 3 (1), 361 bis 390. —- 2) J. Henie, Handbuch der Neryenlehre, 2. Aufl., 
Braunschweig 1879, S. 10. — 3) C. Eckhard, Hermanns Handb. d. Physiol. 2 (2), 
15 bis 23, 1879.
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B

Zweigliedrige Neuronenketten. / 
B sensible Neurone.

A motorische,

II. Die Neuronenlehre und ihre Gegner x).

Dieser Lehre zufolge sind dieBausteine des Neryensystems die Neurone 
(von Unter einem Neuron versteht man eine Neryenzelle mit
ihren samtlichen Fortsatzen, den viel yerzweigten Dendriten (Protoplasma- 
fortsatzen) und dem Neuriten (Nerven- oder Achsenzylinderfortsatz, Axon). 
Ais Neurit gilt der Nervenfortsatz 
in seiner ganzen Ausdehnung bis zu 
seiner Endyerzweigung im peri- 
pheren Organ (Muskel, Driise, Haut) 
oder bis zu den Endbaumchen, 
mit denen er selbst und seine Seiten- 
zweige (Kollateralen) in der Nahe 
anderer Neryenzellen enden. Ein ner- 
vóser Zusammenhang zwischen den 
verschiedenen Neuronen besteht 
nicht. Vielmehr findet die Fort- 
leitung der Erregung von einem 
Neuron auf andere durch Kontakt 
statt. Die Kontaktstellen werden von 
englischen Autoren ais Synapsen 
(von 6vv und bezeichnet.

An der motorischen und sen- 
śiblen Leitung nehmen meistens 
mehrere hintereinander geschaltete 
Neurone teil, Neurone er ster, z wei
ter usw. Ordnung. So wiirde ein 
motorischer Impuls, der yon der 
GroBhirnrinde ausgeht, zwei Neurone 
zu durchlaufen haben (Fig. 31 A), 
dereń eines aus einer kortikalen 
Pyramidenzelle mit ihrem bis ins 
Riickenmark verlaufenden Neryen- 
fortsatze besteht, wahrend das andere 
eine Ganglienzelle des Vorderhornes 
ist mit der aus ihr entspringenden 
V orderwurzelf aser.

Da der die Rinde mit dem Riickenmark yerbindende Neurit auf seinem 
langen Wege zahlreiche Kollateralen abgibt, dereń jede nach kurzem Verlauf

') Vgl. dazu W. Waldeyer, Deutsche med. Wochenschr. 1891, Nr. 44. 
M. v. Lenhossók,' Der feinere Bau des Neryensystems im Lichte neuerer For- 
schungen, 2. Aufl., Berlin 1895. A. Kolliker, Handh. d. Gewebelehre d. Menschen,
6. Aufl., Bd. II, Leipzig 1896. Th. Ziehen, Zentralnervensystem (1. Abschnitt) im 
Handb. d. Anatomie d. Menschen (herausgegeben von Bardeleben). Jena 1899. 
A. Hoche, Die Neuronenlehre und ihre Gegner. Berlin 1899. M. Verworn, 
Das Neuron in Anatomie und Physiologie. Jena 1900. F. Sohenck, Wiirzburger 
Abhandl. a. d. Gesamtgebiet d. prakt. Med. 2 (7), 1902. Fr. Nissl, Die Neuron- 
lehre und ihre Anhanger. Jena 1903. A. Bethe, Allgemeine Anatomie u. Physio
logie d. Neryensystems. Leipzig 1903. 

und bis zum Muskel sich fortsetzenden

14*



212 Die Neuronenlehre.

mit Endbaumchen in der Nahe einer Yorderhomzelle endet, so ist das 
funktionell von einer Rindenzelle beherrschte Gebiet ein sehr ausgedehntes. 
Ein sensibles Neuron (Fig. 31B) erster Ordnung besteht aus einer dem Spinal- 
ganglion (oder einem homologen Kopfnervenganglion) angehórenden Neryen- 
zelle, dereń einziger Fortsatz T-fórmig sich teilend, den einen seiner Zweige 
zur Kórperperipherie (z. B. zur Haut) entsendet, den anderen ais hintere 
Wurzelfaser in das Riickenmark eintreten laBt, wo er nach langerem oder 
kiirzerem Verlaufe und unter Abgabe von Seitenzweigen in der Nahe anderer 
Nervenzellen seine Endbaumchen bildet. Diese Neryenzellen gehóren Neuronen 
zweiter Ordnung an; sie kónnen motorisch sein, dann geht die Leitung yon 
der Empfindungsfaser auf Bewegungsfasern iiber; oder es sind sensible, die den 
empfangenen Impuls zum Gehirn weitergeben; oder endlich es sind Schalt- 
zellen, die erst durch ihre Fortsatze zu Neuronen dritter Ordnung in Be
ziehung treten.

Auch im System des Sympathicus finden wir die Neuronengliederung 
wieder. Die in den sympathischen Ganglien sich findenden Neryenzellen mit 
ihren Fortsatzen haben, wie es scheint, durchweg den Charakter motorischer 
Neurone, an welche die Endbaumchen sympathischer oder cerebrospinaler 
Fremdfasern angelagert sind.

Aus diesen Einheiten setzt sich nun das ganze Neryensystem zusammen, 
und auch die graue Substanz besteht, wenn yon den stiitzenden Geweben 
(Neuroglia) abgesehen wird, nur aus Neryenzellen und dereń Fortsatzen.

Die Neuronenlehre hat, wie man sieht, den Yersuch gemacht, in die an
scheinend unauflósbare Struktur der Zentralorgane Ordnung zu bringen und 
die Verbindungen und Beziehungen, die hier yorhanden sein miissen, yer- 
standlich zu machen. Es konnte nicht ausbleiben, daB bereits die ersten 
Yertreter und Verbreiter der neuen Anschauungen den Yersuch machten, die 
wichtigsten funktionellen Beziehungen des Zentralorgans yom Standpunkte 
ihrer Lehre zu deuten.

Indessen ist bei der Zustimmung, welche diese Bestrebungen gefunden 
haben, yielleicht ubersehen worden, daB die oft betonte Ubereinstimmung mit 
sogenannten Postulaten der Physiologie schon deshalb yorhanden sein muBte, 
weil die anatomischen Forscher die Deutung ihrer nicht immer eindeutigen 
Fundę begreiflicherweise den yorausgesetzten physiologischen Forderungen 
yon yornherein anzupassen gesucht haben. Es liefie sich auch nachweisen, 
daB dies nicht einmal uberall gegliickt ist, daB der unendlich yielseitigen 
Wechselwirkung, wie wir sie im neryósen Zentralorgan antreffen, die beengen- 
den anatomischen Vorbedingungen, wie sie die Neuronenlehre yoraussetzt, 
yielfach nur unyollkommen Rechnung tragen.

Aber sicher scheint doch zu sein, daB die Grundanschauungen, die 
uns auf diese Weise erwuchsen, im wesentlichen richtig sind, und wenn auch 
noch mancherlei Erganzungen notwendig sind und wenn auch die fortgesetzte 
histologische Durchforschung des Zentralorgans Tatsachen zutage gefórdert 
hat oder noch fórdern sollte, die einzelnen Punkten der Neuron entheorie wider- 
sprechen, so liegt deshalb kein Grund vor, sie, wie manche wollen, einfach 
iiber Bord zu werfen.

Die Neuronentheorie ist in hohem MaBe geeignet, die Meinung von der 
zentralen Bedeutung der Ganglienzellen zu unterstiitzen.
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Wenn die motorischen Fasern, wie sie lehrt, nicht nur von gewissen 

Neryenzellen ausgehen, sondern in ihnen ihren wahren Anfang haben, so ver- 
stehen wir, wie man diese ais Ausgangspunkte selbstandiger Bewegungs- 
antriebe, ais automatische Zentren, hat auffassen kónnen. Wenn mit 
den motorischen Zellen die Endbaumchen sensibler Neurone in Kontakt treten, 
wird der Ubergang der Erregung von Empfindungsneryen auf Bewegungs-
neryen, also das Entstehen der 
Reflexe, yerstandlich. Vor allem 
begreifen wir aber den trophischen 
EinfluB der Ganglienzelle auf die 
ihr entstammende Neryenfaser, wenn 
wir hóren, daB jede Neryenfaser ais 
Neurit einer Ganglienzelle entsteht 
und bis in ihre auBersten Verzwei- 
gungen hinein ein Teil dieser Zelle 
bleibt; wir begreifen, daB sie mit 
der Zelle lebt und stirbt, daB sie, 
von ihr getrennt, zugrunde geht und 
von ihr aus auch wieder neu erzeugt 
werden kann.

In schroffem Gegensatze zur 
Neuronentheorie steht eine andere, 
ebenfalls von geachteten Forschern 
yertretene Anschauungsweise, die 
man kurz ais die Fibrillenhypo- 
these bezeiehnenkann. Stellten nach 
jener die Neryenzellen anatomische 
Zentralpunkte fiir die aus ihnen 
heryorsprossenden Neryenfasern dar, 
gehórte nach ihr jede Faser zu einer 
Neryenzelle, und zwar nur zu einer 
einzigen, und sollten alle Neurone 
anatomisch yoneinander getrennt 
sein, so yerkiindet die gegnerische 
Theorie die Alleinherrschaft und die 
Kontinuitat der Neurofibrillen. 
Aus solchen besteht der reizleitende 
Teil der Neryenfasern (Achsenzy- 
linderfibrillen); sie dringen in eine 
Ganglienzelle ein, und treten aus ihr

Yorderhornzelle vom Menschen. Fibrillenfarbung.
Nach B ethe.

wieder heraus und in andere hinein; sie bilden in dereń Leibe (bei Wirbellosen) 
und auBerhalb desselben (bei Wirbeltieren) ein Geflecht oder Gitter, das die Zellen 
untereinander und jede Zelle mit Neryenfasern yerschiedener Herkunft ver- 
bindet. So besteht ein die ganze graue Substanz erfullendes fibrillares Netz- 
werk; die Ganglienzellen sind nur Durchgangs- und Treffpunkte fiir die Fibrillen.

Diese Anschauungen fuBen wesentlich auf den Befunden Apathys am 
Neryensystem wirbelloser Tiere und auf den sich auch auf die Yertebraten 
erstreckenden Untersuchungen von Nissl und Bethe.
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In Fig. 32 a. v. S. gebe ich (nach Bethe) die Abbildung einer Yorder- 
hornzelle yom Menschen, in der die Fibrillen durch Farbung dargestellt sind. 
Man sieht, daB sie von einem Fortsatze in andere (a, b, C, d), besonders auch 
aus den Protoplasmafortsatzen in den Achsenzylinderfortsatz (Ax) iibergehen.

Ich verweise auch auf die Fig. 34 a. S. 216, in der in einer aus dem 
Yorderhorn des Ochsen stammenden Neryenzelle neben den (weiterhin zu
erwahnenden) Tigroidschollen die Fibrillen deutlich sichtbar sind.

Ein Bild von dem von 
Bethe yermuteten Zusammen
hang der an eine Ganglienzelle 
herantretenden Neryenfasern mit 
den in der Zelle yerlaufenden 
Fibrillen gibt die Fig 33.

Hier ist auf der Oberflache 
der Zelle ein Netz sichtbar (Gol- 
ginetz), in das allem Anschein 
nach einerseits Fibrillen der Zelle 

y, z), anderseits feinste Faser- 
chen (d, f) aus der die Zelle 
teilweise einhiillenden „Neryen- 
faserhose“ eintreten. DieGolgi- 
netzefinden sich nachBethe auf 
der Oberflache aller Ganglien- 
zellen des Zentralnervensystems, 
breiten sich aber an manchen 
Stellen von hier aus mehr oder 
weniger diffus durch die ganze 
graue Substanz aus.

Fig. 33.

Yorderhornzelle vom Kalb. Nach Bethe.

An die Stelle des Neuronenkontaktes setzt also die gegnerische 
Lehre den kontinuierlichen Zusammenhang eines peripheren und 
zentralen Fibrillensystems. Dem in der grauen Substanz gelegenen 
Teile dieses Systems, dem Neuropil gewisser Wirbellosen, dem Fibrillen- 
gitter der Wirbeltiere, werden von ihr alle die zentralen Leistungen zu- 
geschrieben, zu dereń Erfiillung man sonst zumeist Ganglienzellen fiir er- 
forderlich gehalten hat. Das zentrale Fibrillengitter soli automatische 
Bewegungsimpulse aussenden, es soli Reflexe yermitteln, indem die auf 
einer afierenten Fibrillenbahn anlangende Erregung einfach auf eine sie direkt 
fortsetzende efferente Bahn ubergeht. Auch die trophische Bedeutung 
wird den Ganglienzellen abgesprochen, da die Fibrille angeblich auch ohne 
Zusammenhang mit Neryenzellen leben und, wenn sie zugrunde gegangen 
ist, sich selbsttatig regenerieren kann. Die Ganglienzellen sind fur die 
neryosen Vorgange nur insofern von Bedeutung, ais sie Fibrillen enthalten 
und dereń gegenseitige Beziehungen yermitteln helfen.

Gegentiber diesen und noch weiter gehenden, yon den Yertretern der 
Fibrillenhypothese gezogenen Konseąuenzen muB bemerkt werden, daB dereń 
anatomische Grundlagen doch noch nicht in dem Mafie gesichert sind, daB 
auf sie eine solche die Ganglienzellenhypothese ganzlich umstofiende Auf- 
fassung yon den zentralen Leistungen gegriindet werden kónnte. Insbesondere 
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muB darauf hingewiesen werden, daB nicht einmal der neryóse Charakter der 
nach Bethe bei der zentralen Leitung so wesentlich beteiligten Fibrillennetze, 
weder der intracellularen noch der extracellularen gesichert ist, daB manche 
sie fur Teile der Neuroglia, andere fiir eine Art yon Saftkanalsystem halten.

Ferner ist zu beachten, daB die Bedeutung der Neurofibrillen, selbst der 
peripheren Neryenfasern, auch wenn man nicht, wie z. B. Biitschli, ihre 
Existenz ganzlich in Abrede stellt, ais ausschlieBlicher Leiter der nervosen 
Vorgange nur eine Annahme ist, gegen die sich mancherlei einwenden laBt.

Endlich diirfte es auf Schwierigkeiten stoBen, wenn man das Wesen der 
zentralen Prozesse vorwiegend auf Leitungsvorgange beziehen wollte. Selbst 
der einfachste Reflex enthalt, wie wir sehen werden, Elemente, die sich eben 
ais zentrale Bestandteile des Vorganges nicht auf einfaehe Neryenleitung 
zuruckfiihren lassen.

Mogen also auch immerhin die neueren Befunde zu Korrekturen der 
geltenden Ansichten iiber die Neurone und ihre Verkettung nótigen — ein 
ausreichender Grund, deshalb die Ganglienzellenhypothese zu yerlassen, liegt 
yorlaufig noch nicht vor.

III. Weitere Begriindung der Ganglienzellenh.ypoth.ese.

Lassen wir die Frage nach der Berechtigung der Neuronenlehre bei- 
seite, so liegen unabhangig von ihr noch Tatsachen und Erwagungen vor, 
die mit mehr oder weniger Recht zugunsten der Ganglienzellenhypothese 
yerwertet worden sind oder yerwertet werden kónnten1).

') O. Langendorff, Die physiologischen Merkmale der Neryenzelle (akade- 
mische Rede). Rostock 1901. M. Verworn, Das Neuron in Anatomie und Physio
logie. Jena 1900. A. Bethe, Ergebnisse der Physiologie 3 (2), 195 ff., 1904. — 
s) A. Kblliker, Handbuch der Gewebelehre des Menschen, Bd. II, 6. Aufl.,
Leipzig 1896, S. 839. Th. Ziehen, V. Bardelebens Handb. d. Anat. d. Menschen
4, (1 bis 3), 236. — 3) G. Fritsch, Archiv f. mikrosk. Anat. 27, 13, 1886. —
4) E. Holmgren, Anatom. Hefte 15 (1), 1899. R. Pewsner-Neuf eld, Anatom. 
Anzeiger 23 (16 u. 17), 1903 (daselbst weitere Literaturangaben).

Eine kritische Durchmusterung dieser Beweismittel kann sich natiir- 
lich nicht auf diejenigen beschranken, die sich auf die Neryenzellen der grauen 
Substanz in den cerebrospinalen Zentralorganen beziehen.

1. Es ist oben von der reichen Blutyersorgung der grauen Sub
stanz und der damit in Zusammenhang gebrachten Annahme eines besonders 
regen Stofiyerkehres in ihr die Rede gewesen. Nehmen wir einen solchen 
fiir die zentralen Vorgange in Anspruch, so ist es nicht unwichtig, daB fiir 
die Ernahrung und Sauerstofiyersorgung der Ganglienzellen der grauen 
Substanz in ganz besonders reichem MaBe gesorgt zu sein scheint. In der 
grauen Substanz des Riickenmarkes namlich weisen diejenigen Stellen, an 
denen Zellgruppen liegen, die engsten Maschen der Kapillarnetze auf * 2).

Manche besonders groBe Ganglienzellen, wie die riesenhaften, 130 bis 
257 [i messenden Neryenzellen im Kopfmark des Lophius piscatorius besitzen 
sogar eigene, ihr Protoplasma durchsetzende BlutgefaBe 3). Bei den Sauge- 
tieren sehen wir ein intracellulares Saftkanalsystem in das Protoplasma der 
Neryenzellen eingegraben, das anscheinend mit den an der Zelloberflache be- 
findlichen Lymphraumen kommuniziert4). Endlich sei auf eine Tatsache 
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yerwiesen, die fiir das besonders groCe respiratorische Bediirfnis mancher 
Neryenzellen zu sprechen scheint, daB namlich bei gewissen Wiirmern Hemo
globin enthaltende Ganglienzellen nachgewiesen sind !).

2. Die Annahme, daB die Tatigkeit der nerydsen Zentralorgane eine 
besondere Wirksamkeit der Neryenzellen yoraussetze und mit Dissimilations- 
prozessen in diesen einhergehe, wurde eine groBe Wahrscheinlichkeit ge- 
winnen, wenn es gelange, bei Vergleichung des ruhenden und des tatigen 
Nervensystems Unterschiede im mikroskopischen Bilde ihrer Ganglienzellen 
aufzufinden, die auf den Yerbrauch yon Zellbestandteilen bei der Tatigkeit 
schlieBen lieBen. Es liegen nun Beobachtungen vor, die ein solches Verhalten 
wahrscheinlich machen, wenn auch noch nicht sicher beweisen.

Bekanntlich gelingt es, durch Anwendung gewisser Fixations- und Far- 
bungsmethoden (Verfahren von Nissl) in den Ganglienzellen schollenartige 
Gebilde darzustellen, die ais Chromatinschollen oder Tigroidkórper, 
auch wohl ais Nisslkorper bezeichnet werden (s. Fig. 34). Es handelt sich

Fig. 34.

Yorderhornzelle vom Ochsen. Tigroidschollen und Fibrillen gefarbt. Nach Bethe.

dabei wahrscheinlich nicht um praformierte Gebilde, sondern um artifizielle 
Produkte, aber immerhin um solche, die unter den gegebenen Bedingungen 
regelmaBig in bestimmter Form und Anordnung aufzutreten pflegen und 
dereń Beschaffenheit und Darstellbarkeit von dem chemischen Bau desNeryen- 
zellleibes abhangig ist.

Zahlreiche Beobachter haben nun angegeben, daB unter dem EinfluB 
der Ruhe, der Tatigkeit, der Ermiidung usw. der Gehalt der Neryenzellen an 
Tigroidsubstanz und dereń Verteilung sich andert2). Zustande der moto
rischen Neryenzellen, die man wegen der gróBeren oder geringeren Dichtig-

Ł) So z. B. bei Aphrodite aculeata (R. Lankester) und bei yielen Nemer- 
tinen (Hubrecht). Siehe O. y. Fiirth, Vergleichende chemische Physiologie der 
niederen Tiere, Jena 1903, S. 55. — 2) Vgl. A. Goldscheider und E. Flatau, 
Normale und pathologische Anatomie der Neryenzellen, Berlin 1898; von den hier 
in Betracht kommenden Beobachtungen seien die von Nissl, V a s, Hodge, Mann, 
Demoor und Pergens, Lugaro, Warrington, Braunig (Arch. f. [Anat, u.] 
Physiol. 1903, S. 251) angefiihrt. Die letztere Arbeit enthalt ebenso wie die von 
Goldscheider-Flatau reichliche Literaturnachweise.
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keit jener basophilen Schollen ais pyknomorphe und apyknomorphe 
Formen (Nissl) beschrieben hat, haben manche ais Ausdruck yerschiedener 
Funktionsgrade aufgefaBt. Ferner sind unter gewissen Bedingungen, ins-

besondere bei Hyperthermie, nach yoriibergehender Blutabsperrung, nach 
Durchschneidung der den betreffenden Zellen entstannnenden Neryenfasern 
Yeranderungen nachgewiesen worden, die ais feinkórnige Umwandlung oder ais 
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Schwellung der Nisslkórper auftreten und in vielen Fallen zur Auflósung und 
zum Schwunde derselben fuhren (Chromatolyse oder Tigrolyse). Fig. 35 A 
a. v. S. zeigt eine normale Vorderhornzelle vom Kaninchen, B eine ahnliche 
im Zustande der Tigrolyse. Auch infolge yon Vergiftungen, z. B. mit 
Strychnin, mit Tetanusgift usw., treten solche Veranderungen ein !).

Die Angaben iiber das farberische Yerhalten der Ganglienzellen bei 
yerschiedenen Tatigkeitszustanden gehen noch vielfach auseinander und 
geben zu mancherlei Bedenken AnlaB. Insbesondere muB die oft geiibte 
Methode der direkten elektrischen Reizung der Zellen yerworfen werden. 
Beweisend waren nur solche Veranderungen, die sich unter dem EinfluB 
funktioneller Reize ausbilden, und zwar solcher, die das Auftreten sekun
darer Zellyeranderungen ausschlieBen. Die Anwendung yon Giften, auch 
des Strychnins, ist daher nicht unbedenklich. Die Angabe von Nissl2), daB 
Gifte yon gleicher physiologischer Wirkung sehr yerschiedenartige Verande- 
rungen der Neryenzellen herbeifiihren und dafi die Zellyeranderungen die 
Vergiftungserscheinungen lange iiberdauern kónnen, mahnt zu weiser Vorsicht.

Dennoch glaube ich, daB die schon yorliegenden Erfahrungen zu den 
besten Hoffnungen berechtigen und daB die Zukunft gerade nach dieser Rich- 
tung hin Aufkliirungen bringen wird, die fiir die Frage nach der funktio- 
nellen Beteiligung der Neryenzellen an den neryósen Vorgangen yon groBer 
Bedeutung sein diirften.

3. Eine andere Reihe von Veranderungen, die man an den Neryenzellen 
unter dem EinfluB yerschiedener funktioneller Zustande hat beobachten wollen, 
wird unter dem Namen der Plastizitat der Neurone zusammengefafit3). 
Es handelt sich dabei um Formyeranderungen besonders der Dendriten. Unter 
dem EinfluB der elektrischen Reizung, der Narkose, des Winterschlafes usw. 
sahen Demoor und andere an Praparaten, die nach der Golgischen 
Methode behandelt waren, rosenkranzartige Anschwellungen der Dendriten 
auftreten und dereń Dornenbesatz geringer werden und yerschwinden. 
Manche haben dies ais Ausdruck einer amóboiden Tatigkeit der Neryenzelle 
gedeutet. Obwohl zugegeben werden muB, daB die yorliegenden Be- 
schreibungen und Abbildungen der yerschiedenen Zustande den Gedanken 
an funktionelle Differenzen sehr nahe legen, ist doch bei den bekannten 
Tiicken des Golgiyerfahrens die hóchste Skepsis am Platze. Man wird 
daher nicht leicht den kiihnen Schliissen zustimmen, die unter Zugrunde- 
legung solcher Bilder an die angebliche Aufhebung des Neuronenkontaktes usw. 
gekniipft worden sind4). Mit der Ablehnung der Neuronenlehre wurden alle 
diese Spekulationen ihre Grundlage yerlieren.

4. Von Anfang an hat in der Frage nach der zentralen Bedeutung der 
Ganglienzellen die periphere Neryenzelle eine groBe Rolle gespielt. Vor

') Uber patho!ogischeVeranderungen der Nisslbildei- vgl. besonders H. Schmaus 
Vorlesungen iiber die pathologische Anatomie des Riickenmarks, Wiesbaden 1901,
S. 68 ff. — 2) Nach A. Bethe in den Ergebnissen der Physiologie 3 (2), 206, 1904. — 
8) J. Demoor, Zentralbl. f. Physiol. 1895, Nr. 5 und Travaux de 1’Institut 
Solyay 1 (1), 1896; 2 (1), 1898 (daselbst Literaturzusammenstellung). In den 
Arbeiten des Institut Solyay (1 bis 4) finden sich auch die einschlagigen Abhand- 
lungen von Pergens, Querton, Stefanowska. ■— 4) M. Duval, Compt. rend. 
soc. biol., 8. et ló.Feyr. 1895 (histologische Theorie desSchlafes) undKeyue scientifiąue 
9 4. sśr.) 1898, p. 321; H. E. Ziegler, Tray. de l’Institut Solyay 3 (1), 1900. 
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allem hat man ihr die Fahigkeit zugeschrieben, automatische und reflektorische 
Bewegungen zu vermitteln. In den von Kemak und Bidder gefundenen 
Ganglien des Herzens sah man die Quelle des Herzschlages, im Auerbach- 
schen Plexus myentericus den Vermittler des geordneten Ablaufes der Darm- 
peristaltik; sympathische Neryenknoten, wie das Submaxillarganglion, das 
Ganglion mesentericum inferius, galten ais Reflexzentren.

An dieser Stelle kann auf die Berechtigung oder Nichtberechtigung dieser 
Auffassungen nicht naher eingegangen werden. Noch steht die Frage nach 
der myogenen oder neurogenen Automatie des Herzmuskels zur Diskussion i); 
manche von denen, die zwar dem Herzmuskel die Fahigkeit zur Automatie 
absprechen, wollen diese auch den Herzganglien nicht zugestehen, glauben 
sie yielmehr den intrakardialen Nervennetzen zuschreiben zu mussen. Solange 
hier ybllige Klarheit fehlt, ist die Begriindung der Ganglienzellenhypothese 
durch die Erfahrungen am Herzen nicht wohl mbglich. In betreff der Automatie 
des Darmes haben in jiingster Zeit die Untersuchungen von Magnus fiir 
die Zentralfunktion des Plexus myentericus entschieden, sind also wohl zu- 
gunsten der Ganglienzellenautomatie zu verwerten2 3). Hinwiederum ist die 
lange lebhaft erbrterte Reflexfunktion sympathischer Ganglien durch die 
Arbeiten von Langley mehr wie je in Frage gestellt8). Vom obersten 
Halsganglion des Sympathicus habe ich nachgewiesen, daB es einen gewissen 
Tonus des IR. dilatator pupillae unterhalt4).

*) Die Frage nach dem Sitze der Herzautomatie habe ich im ersten Bandę der 
„Ergebnisse der Physiologie1*, Abteil. 2, 1902, S. 317 ff. ausfiihrlich erórtert. Die Ur- 
heber der Ganglientheorie des Herzschlages sind Joh. Muller (1837) und Volk- 
mann (1844). — !) R. Magnus, Pfliig. Arch. f. d. ges. Physiol. 102, 349, 1904. 
M. weist hier nach, daC die spontanen Bewegungen der isolierten Darmmuskulatur 
an den Zusammenhang derselben mit dem Auerbachschen Plexus gebunden sind. —
3) J. N. Langley, Ergebnisse d. Physiologie 2 (2), 857, 1903. — 4) O. Langen-
dorff, Klin. Monatsbl. f. Augenheilk., 38. Jahrg., 1900. — 5) G. Romanes, Philos.
Transact. 166, 269, 1876 u. 167, 659, 1877; A. Bethe, Allg. Anat. u. Physiol. d. 
Neryensystems. 8. 408 bis 456. Leipzig 1903. (Dort auch die weitere Literatur). —
6) C. Ludwig, Lehrbuch d. Physiol. d. Menschen. S. 125. Heidelberg 1852.

Mancherlei Beobachtungen auch an wirbellosen Tieren (besonders 
an Medusen) deuten auf Ganglienzellen ais Zentren hin. Indessen glaubt auch 
hier Bethe ihnen nicht, sondern den Neryennetzen diese Bedeutung zu
schreiben zu sollen; die Entscheidung muB zukiinftigen Untersuchungen yor- 
behalten bleiben6). So viel kann man aber schon heute sagen, daB die 
Frage nach der Bedeutung der Neryenzellen yermutlich an diesen Objekten, 
an den Neryenzentren der Wirbellosen und an den peripheren Ganglien der 
Wirbeltiere, eher zum Austrag gebracht werden wird ais an der weit ver- 
wickelter gebauten grauen Substanz von Gehirn und Riickenmark.

5. Ein Teil des nerybsen Apparates darf schon dann ais Zentralorgan 
anerkannt werden, wenn er auch nur in einer Beziehung Funktionen ausiibt, 
die zu den zentralen gehbren, die also ein peripherer Nery nicht ausiiben 
kbnnte. DemgemaB sind auch die Spinalganglien neryóse Zentralapparate, 
wenn auch, wie Ludwig (1852) eingewendet hat6), in ihnen weder Uber- 
tragungen noch das selbstandige Entstehen von Erregungen beobachtet 
worden ist. Denn zweifellos ist ihre trophische Bedeutung fiir die zu 
ihnen in Beziehung stehenden Neryenfasern. Da nun die Spinalganglien auBer 
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den ein- und austretenden Hinterwurzelfasern nur Neryenzellen enthalten, 
miissen diese es sein, die den trophischen EinfluB ausiiben, also nach dieser 
Richtung hin zentrale Leistungen yollfiihren.

6. Eine wesentliche Stiitze findet die Ganglienzellenhypothese in den 
Reflexerscheinungen, die uns begreiflicher werden, wenn wir die zentrale 
Vermittelung zwischen den afferenten und den eSerenten Fasern in das 
Protoplasma der Neryenzellen yerlegen. Der spater zu besprechende Reflex- 
yersuch von Bethe am Taschenkrebs lehrt allerdings, daB reflexahnliche 
Erseheinungen bei Wirbellosen auch ohne Hilfe yon Ganglienzellen stattfinden 
konnen. Aber hier liegen die anatomischen Verhaltnisse ganz and ers wie beim 
Wirbeltier, bei dem wegen der Art des Ursprungs der motorischen Fasern 
die Erregung unter allen Umstanden die Zelle passieren muB.

Das Studium der Reflexe enthiillt eine Reihe yon Eigenschaften 
des Zentralorgans, die nur dann auf die zentralen Fibrillengeflechte bezogen 
werden kónnten, wenn man zugabe, daB diesen weitgehende Sonderrechte 
yor den Fibrillen der peripheren Neryenfaser eingeraumt sind.

Dahin gehórt die Tatsache der Reizsummation, die auf eine Auf- 
speicherung der Reize hindeutet, die wir bei den peripheren Neryen durchaus 
yermissen. Ferner die Verzógerung der Leitung, die sich in der GroBe 
der Reflexzeit ausspricht. Kamę die Reflexubertragung durch direkte 
Fibrillenleitung in der grauen Substanz zustande, so ware dieser Zeityerlust 
schwer yerstandlich. Lóst aber, wie wir behaupten, der bei einer motori
schen Neryenzelle auf afferenter Bahn anlangende Impuls einen protoplas- 
matischen ProzeB aus, der seinerseits erst zur Erregung der efferenten Faser 
fiihrt, so ware das Bestehen einer Art yon Latenzzeit der Neryenzelle und 
damit die Verzógerung der Reizleitung wohl yerstandlich.

DaB eine Auslosung der Reflextatigkeit im Reflexzentrum und nicht 
eine einfache Fortleitung stattfindet, kann kaum ernstlich bezweifelt werden1). 
Die GroBe und Ausdehnung der reflektorischen Reaktion bei geringfiigigster 
Reizenergie ware sonst nicht yerstandlich. Findet aber Auslosung statt, so 
kann eine solche nur auf Grund eines Vorrates yon potentieller Energie 
stattfinden. Zu einem solchen Kraftmagazin ist aber das Protoplasma der 
Neryenzellen ungleich geeigneter ais die Substanz der Neryenfibrillen. In 
peripherischen Neryen finden kaum Auslosungen yon erheblicher GroBe statt.

Die Annahme eines mit Stoffyorraten ausgestatteten Schaltorgans wurde 
auch die Erseheinungen der Reflexhemmung und Reflexbahnung im 
Sinne der gegenwartig herrschenden Ansichten iiber den Zusammenhang der 
Funktion mit dissimilatorischen und assimilatorischen Prozessen zu deuten 
gestatten, wobei freilich zu beachten bliebe, daB diese Art der Deutung 
keineswegs die einzig mbgliche ist.

Endlich spricht zugunsten der Beteiligung der Neryenzellen beim Reflex 
die spater noch genauer zu behandelnde Irreciprozitat der Reflexleitung. 
Beim Bestehen einer direkten Fibrillenleitung ist diese unyerstandlich, da 
man den Fibrillen ein doppelsinniges Leitungsyermógen zuschreiben muB,

’) Siehe dazu W. P. Lombard, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1885, S. 451; 
ferner E. Steinach, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 78, 298, 1899. St. fand die 
negatiye Reflexschwankung sehr viel starker ais die negatiye Schwankung am 
direkt gereizten Neryen.
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wahrend bei Einschaltung eines protoplasmatischen Zellkbrpers in den Er- 
regungsweg die Richtung ganz wohl einseitig bestimmt sein kbnnte.

Ich habe diese aus dem Studium der Reflexerscheinungen sich ergebenden, 
Griinde fur die Ganglienzellenhypothese an dieser Stelle mehr andeuten ais 
ausfiihren kónnen. Die dabei in Betracht kommenden Tatsachen sollen 
spater eingehender behandelt werden.

2. Allgemeine Zentralfunktionen.

I. Die Reflexerseheinungen.

1. Geschichtliches.
DaB Reflexbewegungen bereits seit den altesten Zeiten bekannt gewesen sind 

und die Beachtung der Arzte gefunden haben, ist sicher. Erst spat aber sind sie 
ihrem Wesen nach erkannt und von anderen mit ihnen mehr oder weniger ver- 
wandten Erseheinungen unterschieden wordenl).

l) Eingehendere Darstellungen der Geschichte der Reflexlehre finden sich bei 
F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Neryensystems etc. Ubers. v. J. A. Hein, 1, 
259, Leipzig 1847; J. Cayrade, Recherches critiąues et expórimentales sur les 
mouyements reflexes. Paris 1864, p. 1—37; M. Neuburger, Die historische Ent- 
wickelung der experimentellen Gehirn- und Riickenmarksphysiologie vor Flourens. 
Stuttgart 1897, S. 282 bis 294. Besonders ausfiihrlich ist C. Eckhards Geschichte 
der Entwickelung der Lehre von den Reflexerscheinungen. Seine Beitr. z. Anat, 
und Physiol. 9, 29 fi., 1881. ■— s) R. Descartes, Les passions de l’ame. Paris 1649, 
p. 21 et p. 53. Vgl. E. du Bois-Reymond, Gedachtnisrede auf Johannes Muller, 
1858. Abgedruckt in den „Reden“, 2. Folgę. Leipzig 1887. (Die Zitate aus Descartes 
finden sich hier S. 317). — 8) G. Prochaska, Physiologie oder Lehre von der 
Natur des Menschen. Wien 1820; z. B. S. 85 u. S. 99. Longet zitiert: Prochaska, 
Opera omnia. Vindob. 1800, P. II, p. 150; andere Anfiihrungen bei Eckhard, 
8. 49; vgl. auch A. L. Jeiteles, Prager Vierteljahrsschr. f. prakt. Heilkunde 4, 
50, 1858. — 4) R. Whytt, The works of R. W. publ. by his son. Edinburgh 1768. 
Der Essay iiber die unwillkurlichen Bewegungen ist aus dem Jahre 1751.

Die Alten haben sie zu den Sympathien (oder Consensus) gerechnet, ein 
Sammelbegriffi, unter dem sehr yerschiedenartige Lebenserscheinungen zusammen- 
gefaBt wurden. Das Bild der Refłexion fiir die unwillkurlichen, auf nicht 
empfundene Sinnesreize eintretenden Bewegungen scheint zuerst Descartes (1649) 
gebraucht zu haben2). Der Ausdruck kehrt dann haufig wieder, so schon bei 
Th. Willis (1664), dann bei Astruc (1743), Unzer (1771). Da diese Autoren 
eine Fiille von Beispielen solcher reflektierter Bewegungen anfiihren, so Willis die 
Bewegungen der Ohren und das Schreien von Tieren bei plótzlichen Schallein- 
driicken, Astruc den Husten bei Reizung der Bronchialschleimhaut, das Niesen 
bei Reizung der Nasenhóhle, den LidschluB, die Ęjaculatio seminis, die Zahnkrampfe 
der Kinder, liegt keine. Veranlassung vor, die Entdeckung der Reflexbewegungen 
Prochaska (1784 und spater) zuzuschreiben, der allerdings, wie ubrigens schon 
Swammerdam (1737/1738), die reflektorischenReaktionen Schlafender auf Reize ge- 
kannt hat und auf die ahnlichen Erseheinungen bei Apoplektikern und bei ge- 
kópften Menschen und Tieren hingewiesen, im ubrigen aber, wie aus seinem 
Lehrbuch der Physiologie hervorgeht, nur sehr wenig klare Vorstellungen von dem 
Wesen der Reflexe gehabt hat3). Weit wertvoller sind die zahlreichen Beob
achtungen und die Experimente, die wir R. Whytt (1751) yerdanken 4). Er zuerst 
stellt, entgegen den alteren Autoren, welche die Neryenanastomosen oder die 
Ganglien ais Orte des Ubertritts der sensiblen Erregung auf die motorische Bahn 
angesehen hatten, die Bedeutung des Riickenmarkes fiir gewisse Reflexe fest, nach 
dessen Zerstórung er die Abwehrbewegungen gekópfter Frosche yerschwinden 
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sieht1); er kennt und beriicksiehtigt die Shockerscheinungen, die bei Durchschneidung 
des Riickenmarkes eintreten; er teilt das Riickenmark in zwei Teile und erkennt, 
daB jeder von beiden reflektorische Bewegungen vermittelt; er beschreibt die reflek
torische Absonderung der Tranen und des Speichels; auch die „psychische” 
Speichelsekretion ist ihm nicht fremd. Man hat hervorgehoben, daB Whytt der 
Empfindung eine maBgebende Rolle beim Zustandekommen der Reflexe bei- 
gemessen habe und daB deshalb die Ansichten Prochaskas ihm gegeniiber einen 
wesentlichen Fortschritt bedeuten2). Ich kann indessen nicht flnden, daB 
Prochaska die Mitwirkung der Empfindung bei allen Reflexen abgelehnt und daB 
Whytt sie fiir alle angenommen habe. Des letzteren „sentient principle" darf 
nicht einfach mit Empfindung identifiziert werden.

4) Dieser „Fundamentalversuch“ der Reflexlehre stammt allerdings nach 
Whytts eigener Angabe (a. a. O., p. 290) urspriinglich von Hales. — 2) Pro
chaska sagt (s. Longet, a. a. O., S. 261): „Es ist gewiB, daB Empfindungseindriicke
unbewuBt sich auf Bewegungsneryen reflektieren konnen." — 3) Oeuvres de Cesar 
Legallois, Avec des notes de M. Pariset 1 (1824). Die „Experiences sur le 
principe de la vie“ sind zuerst 1812 yeroffentlicht. — 4) Nach Marshall Hall, 
s. unten, S. 55. — 5) H. Mayo, Outlines of Physiol., 4. Edit., 1837. M. reklamiert hier 
seine Prioritat gegen M. Hall und zitiert zu diesem Zwecke seine Angabe in den
Anatomical commentaries yom Jahre 1823, p. III, p. 138, wo die oben angefiihrte 
Bemerkung und der Pupillenversuch (an der Taube) sich findet. Auch die ubrigen 
von ihm gemachten Beobachtungen lassen M. Halls absprechende Kritik kaum 
berechtigt erscheinen. — ’) L. F. Calmeil, Journ. des progres etc. 11 (1828). —
7) Die ersten Veroffentlichungen Joh. Miillers und M. Halls geschahen fast
gleichzeitig und unabhangig yoneinander. Muller entwickelte die Grundzuge der
Reflexionslehre im ersten Teile seines Handbuches der Physiologie im Friihjahr 1833,
S. 333, und behandelte sie ausfiihrlich in dem 1834 erschienenen zweiten Teile, nach-
dem bereits Halls Arbeit in den Philosoph. Transact. von 1833 publiziert worden 
war. Hall hatte aber schon 1832 seine Lehre in der Zoological Society yorgetragen. 
Eine ausfiihrliche Darstellung der Reflexlehre gaben dann M. Halls Memoirs on 

Unter den spateren yiyisektorischen Versuchen zur Reflexlehre kommt denen 
von Legallois (1812) eine besonders groBe Bedeutung zu, der zuerst bei Sauge- 
tieren die reflektorischen Leistungen isolierter Riickenmarkssegmente untersucht 
hat8 * * *). Freilich spricht er yon „sehsations11 und ist sogar im Zweifel, ob man es 
nicht mit einer Mitwirkung des Willens bei den am isolierten Hintertier ausgelósten 
Bewegungen zu tun habe.

G. Blane, der nach M. Halls Ausspruch der Wahrheit am nachsten ge- 
kommen ist, hat ahnliche Versuche angestellt; auBerdem beobachtete er an einer 
anencephalen MiBgeburt, daB sie saugte und schluckte, Urin und Faces entleerte, 
beim Kitzeln der FuBsohle das Knie beugte usw.; auch beobachtete er Reflexe an 
Insekten nach AbreiBen des Kopfes4). Sehr klar betont ferner May o (1823), daB 
ein Eindruck von einem sensiblen auf einen Bewegungsnerven nur durch Ver- 
mittelung des Teiles des nervosen Zentrums iibertragen werden konne, mit dem sie 
beide zusammenhangen, und er erlautert dies durch seinen Versuch, das Zentrum 
des Pupillarreflexes zu umgrenzen5). Die Beobachtungen und Versuche von 
Calmeil (1828) erstrecken sich auf Insekten, Reptilien, Vogel, Saugetiere und 
Menschen; sie bringen nichts wesentlich Neues, zeigen aber, daB er richtige Vor- 
stellungen von der reflektorischen Tatigkeit des Riickenmarks gehabt hat6).

Hatte sich so die Lehre von den Reflexerscheinungen allmahlich entwickelt, 
so bedurfte es doch noch, um ihr ihre Stellung im physiologischen Lehrgebaude 
zu sichern, der ordnenden Geister. Noch wurden die Reflexe vielfach mit anderen 
Erscheinungen zusammengeworfen und verwechselt, mit denen gemeinsam sie 
friiher zu den Sympathien gerech.net worden waren. Noch trat die Scheidung 
der auf den auBeren Reiz ohne Zutun des BewuBtseins erfolgenden Bewegungs- 
reaktion yon den auf Grund yon Empfindungen eintretenden Willenshandlungen 
nicht immer deutlich hervor. Hier Klarheit geschaffen zu haben, ist das Verdienst 
yon Marshall Hall und Joh. Muller7).

gerech.net
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Es erscheint mir unfruchtbar, die Verdienste dei- beiden Forscher gegenein- 

ander abzuwagen, Beide stiitzen sich auf ein reiches, teils bekannte Tatsachen 
yerwertendes, teils auf neue Beobachtungen und Versuche gegriindetes Materiał. 
M. Hall schliel.lt die Sinnesnerven des Gehirns von der Fahigkeit, Reflexe zu ver- 
mitteln, aus und lehnt die Mitwirkung von Empfindungen bei ihrem Zustande
kommen ganzlich ab. Er nimmt ferner fiir die Reflexe einen eigenen Teil des 
nervosen Apparates, das exzitomotorische Neryensy stem, in Anspruch, indem 
er meint, daB die dabei wirksamen afferenten Nerven von den sensiblen, die efferenten 
von den motorischen verschieden seien. Diese Ansichten werden von Joh. Muller 
nicht geteilt. Im wesent.lichen tragt Muller die Beflexlehre so vor, wie sie gegen- 
wartig fast allgemein gilt.

2. Begriff und allgemeine Charakteristik der Reflexe.
Ais Reflexerscheinungen bezeichnet man alle diejenigen Vorgange, bei 

denen die Reizung afferenter (zentripetaler) Neryenfasern unmittelbar und 
ohne Zutun des Willens die Tatigkeit von eflerenten (zentrifugalen) Fasern 
heryorruft. Gehóren diese einem Bewegungsnerven an, so besteht der Reflex 
in einer Reflexbewegung; sind es Hemmungsfasern — in einer reflek- 
torischen Hemmung; haben sie eine sekretorische Funktion — in einer 
Reflexabsonderung.

Da in den Neryenstammen ein Ubergang einer Erregung yon einer 
Neryenfaser auf eine andere, yon sensiblen auf motorische Neryen nicht statt- 
findet, so gehbrt zum Zustandekommen eines Reflexes ein die afferenten mit 
den efferenten Fasern yerbindendes Mittelglied, das Ref lexzentrum. Afferente 
Fasern, Reflexzentrum und efferente Fasern bilden zusammen den Reflex- 
bogen. Zum Zustandekommen eines Reflexes ist die Integritat des Reflex- 
bogens erforderlich. Daher macht nicht nur eine Unterbrechung der ana
tomischen Kontinuitat und uberhaupt der Leitungsfahigkeit der beteiligten 
Neryen, sondern auch die Zerstórung oder Funktionsunfahigkeit des Reflex- 
zentrums den Reflex unmóglich.

Die auffallendsten und am meisten untersuchten Reflexerscheinungen 
sind die Reflexbewegungen. Sie werden an den dem Willen unter- 
worfenen Skelettmuskeln (animale Reflexe) wie auch an den ihm entzogenen 
yegetatiyen Muskeln (yiscerale Reflexe) beobachtet. Auch an den ersteren 
kommen sie immer ohne Zutun eines auf ihre Ausfiihrung gerichteten be- 
wuBten Antriebes zustande, sie gehóren in die Reihe der un willkiirlichen 
Bewegungen. Zwar kann die Ausfiihrung der Bewegungsreaktion (durch 
kinasthetische Empfindungen, Muskelsinn) zum BewuBtsein kommen, doch ist 
dies nicht erforderlich. Der die Reflexbewegung heryorrufende, auf das zentri- 
petale Element des Reflexbogens wirkende Reiz kann eine Empfindung erzeugen, 
doch ist, wenigstens bei,den niederen Reflexen, das BewuBtwerden des Reizes 
fiir dereń Entstehung nicht notwendig.

the nervous system, London 1837, deutsch herausgegeben und mit Erlauterungen 
und Zusatzen yersehen von G. Kiirschner, Marburg 1840; das erste Memoir ist 
identisch mit dem in den Phil. Transact. yeroffentlichten; das zweite war in der 
Roy. Society 1837 gelesen, aber in die Transactions nicht aufgenommen worden. 
Vgl. ferner: M. Hall, Uber die Krankheiten und Stórungen des Neryensystems. 
Deutsch von Fr. J. Behrend, Leipzig 1842. Joh. Miillers endgiiltige Ansichten 
sind niedergelegt im Handbuch der Physiologie des Menschen 1, 4. Aufl., Koblenz
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Beispiele von Reflexbewegungen sind: Der LidschluB bei Beriihrung 
des Auges (afferente Bahn: Nn. ciliares trigemini, efferente Bahn: Orbicularis- 
aste desN. facialis); Husten beiReizung der Kehlkopfschleimhaut (N.laryngeus 
sup. ragi — N. thoracid und lumbales)-, Niesen bei Reizung der Nasen- 
schleimhaut; Streckung des Beines im Kniegelenk beim Beklopfen der Patellar- 
sehne u. a. m. In allen diesen Fallen handelt es sich um Reflexe an quer- 
gestreiften Muskeln, die auch vom Willen in Tatigkeit gesetzt werden kónnen. 
Unwillkiirliche Muskeln sind bei folgenden Reflexbewegungen beteiligt: 
Zusammenziehung der Pupille bei Lichteinfall ins Auge (Reflex vom N. opticus 
auf den den Af. sphincter iridis inneryierenden Zweig der N. oculomotorius)', 
Blutdruckerhóhung bei Reizung der Haut (sensible Hautneryen — yasomoto- 
rische Nerven); Erektion der Brustwarze beim Streichen der Areola. Zuweilen 
sind bei einem Reflex willkiirliche und dem Willen entzogene Muskeln zu
gleich beteiligt: LidschluB und Pupillenverengerung bei starker Belichtung des 
Auges; Zittern und „Gansehaut“ (Jlwsc. arrectores pilorum) bei Abkuhlung 
der Haut. Manche aus ąuergestreiften Fasern bestehende Muskeln, wie der 
Cremaster und der Tensor tympani, lassen sich reflektorisch, in der Regel 
aber nicht willkurlich zur Zusammenziehung bringen.

Sekretorische Reflexe sind: die Tranenabsonderung beim Yorhanden- 
sein eines Fremdkórpers im Bindehautsack; die Speichelabsonderung bei 
chemischer Reizung der Mundschleimhaut; das Schwitzen bei gewissen Haut- 
reizen u. a. m.

Eine reflektorische Erregung yon Hemmungsneryen findet 
statt bei der durch Reizung des Darmes entstehenden Verlangsamung des 
Herzschlages (sensible Fasern des Bauchsympathicus — herzhemmende Yagus- 
fasern).

Reflektorische Aktionsstrbme. Da jede Erregung eines Neryen von 
galyanischen Veranderungen begleitet ist, die mit ihr durch den Nery sich fort- 
pflanzen, so darf erwartet werden, daB auch der Ahlauf der reflektorischen Er
regung mit nachweisharen elektrischen Erseheinungen yerbunden ist. Dies ist in 
der Tat der Fali. Leitet man den zentralen Stumpf des N. ischiadicus eines zur 
Erhóhung der Reflextatigkeit mit Strychnin vergifteten Frosches zu einem empflnd- 
lichen Galyanometer oder Elektrometer ah, so tritt infolge jeder leichten Haut- 
reizung eine negatiye Schwankung des Demarkationsstromes ein. Eine solche 
laBt sich auch am unyergifteten Tier beohachten, wenn man von den Asten 
des Flexus ischiadicus das proximale Ende des einen Astes elektrisch tetanisiert, 
wahrend einer der beiden anderen mit dem Galyanometer in Verbindung steht. Am 
reinsten ist der galyanische Ausdruck des Ubergangs der Erregung von sensiblen 
auf motorische Neryenfasern dann zu beohachten, wenn man von einer yorderen 
(motorischen) Spinalneryenwurzel ableitet und die entsprechende hintere (sensible) 
Wurzel reizt. Ahnlich wie beim Frosch gelingt auch der Nachweis des reflek
torischen Aktionsstromes beim Saugetier1).

') E. du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat. — 
P. Griitzner, Pfliigers Arch. 25, 279, 1881. — F. Gotch and V. Horsley, Philosoph. 
Transact. Roy. Soc. London 1891 B, p. 491. — J. Bernstein, Pfliigers Arch. 73, 
375, 1898. — L. Hermann, ebenda 80, 41, 1900. — E. Steinach, ebenda 78, 
297, 1899.

Zahlreiche Reflexe lassen sich ohne weiteres am gesunden Menschen 
beobachten. Im natiirlichen Schlafe sind viele erhalten; zur Beobachtung 
eignet sich besonders das schlafende Kind.
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Beim Tieryersuch entfesselt die Entfernung des Gehirns oder Durch- 
schneidung des Riickenmarkes eine Fiille von Reflexen. Von jeher hat 
besonders der enthirnte Frosch zur Anstellung von Versuchen iiber die 
Bedingungen der Reflextatigkeit gedient.

Auch die wirbellosen Tiere zeigen auf ihren hóheren Stufen die mannig- 
faltigsten Reflexerscheinungen. Von wirklichen Beflexen wird man indes nur hei 
solchen Organismen sprechen konnen, die ein differenziertes Neryensystem 
besitzen. Ausgeschlossen sind damit wie die Pflanzen, so auch die Protozoen. Zwar 
haben manche Forscher auch von „Reflexen ohne Neryen" gesprochen'); Loeb 
rechnet die Tropismen (Helio-, Chemo-, Geo-, Stereotropismus u. a.) nicht nur bei 
Tieren, sondern auch bei Pflanzen zu den Reflexen2); Driescli zahlt dazu auch 
die auf einen Reiz eintretenden Blattbewegungen der Mimose3). Diese Auffassung 
muli zu einer Verwischung des Reflexbegriffes fiihren. Wohin gelangt man, wenn 
man sogar die auf einen lokalen Reiz erfolgende Bewegungsreaktion eines Plasmodiums 
oder einer Amóbe fiir eine Reflexbewegung erklart? Reizbarkeit und Reizleitung 
machen doch nicht das Wesen des Reflexes aus. Sonst ware schliefllich auch jede 
auf direkte Reizung erfolgende Muskelzuckung ein Reflex. Nicht einmal das kann 
fiir einen solchen entscheidend sein, dafi die Bewegungsreaktion an einem von 
der Reizstelle entfernten Ort eintritt; denn die auf Reizung eines motorischen 
Neryen erfolgende Muskelreaktion wird doch niemand fiir eine Reflexbewegung 
erklaren. Richtig ist an der obigen Auffassung, daB die Reflexe eine Form der 
Reizleitung sind, die man sich ais phylogenetisch aus den einfachsten Reizleitungs- 
formen entstanden denken kann. Aber das Charakteristische fiir jene ist ihr Gebunden- 
sein an differenzierte, teils zentripetal, teils zentrifugal łeitende, an ihren Enden mit- 
einander yerkniipfte, neryóse Gebilde. Solche finden sich aber nur beidenMetazoen. 
Bei der Pflanze kann man hóchstens yon reflexahnlichen Vorgangen reden.

l) Massart, Zentralbl. f. Physiol. 1902, Nr. 1. — 2) J. Loeb, Einleitung in 
die yergleichende Gehirnphysiologie und yergleichende Psychologie, Leipzig 1899, 
8. 2 ff. — 3) H. Driesch, Die „Seele" ais elementarer Naturfaktor, Leipzig 
1903, 8. 9.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Um eine Bewegung ais reflektorisch auffassen zu diirfen, muB dargetan 
werden, daB sie unwillkiirlich und ais unmittelbare Folgę eines Empfindungs- 
reizes entstanden ist. Der alleinige Nachweis, dafi ein solcher Reiz ihr voran- 
ging und daB sie beim Fehlen eines solchen ausbleibt, wurde fiir den Nachweis 
ihrer reflektorischen Natur nicht geniigen, denn auch unsere Willenshandlungen 
werden, wenn auch nicht immer unmittelbar, durch auBere, die Empfindungs- 
nerven trefiende Reize yerursacht. Ob eine Bewegung aber mit oder ohne 
Zutun des Willens erfolgt, laBt sich ihr ohne weiteres nicht ansehen. Um 
hieriiber zu entscheiden, sind wir teils auf die Selbstbeobachtung angewiesen, 
teils auf die Beachtung der besonderen Umstande, unter denen sich eine 
solche Reaktion bei einem beobachteten Objekt yollzieht.

Die Selbstbeobachtung lehrt, daB die Ausfiihrung gewisser Bewegungen 
mit Vorstellungen yerbunden ist und durch sie notwendig bestimmt wird, 
wahrend dies bei anderen Bewegungen nicht der Fali ist; dafi die einen 
infolge eines uns bewuBt werdenden inneren Antriebes eingeleitet und durch- 
gefiihrt, die anderen hóchstens durch einen solchen gehemmt werden konnen. 
Sie lehrt ferner, daB manche auf auBere Reize eintretende Bewegungsreaktionen 
nicht nur ohne bewuBten Antrieb, sondern sogar entgegen einem auf ihre 
Verhinderung gerichteten Willensimpuls ablaufen. Endlich zeigt die Beob
achtung an uns selbst, daB auf sensible Reize zuweilen Reaktionen erfolgen, 
die wir ohne solche selbst durch die gróBte Willensanstrengung in dieser Weise 
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nicht erzeugen kónnten. Das letztere ist besonders bei solchen Bewegungen 
der Fali, wo der Willkur ganzlich entzogene Muskeln in Tatigkeit geraten.

Viel schwerer ist es, bei der Beobachtung fremder Objekte dariiber ins 
klare zu kommen, ob eine Bewegung willkurlicher oder reflektorischer Natur 
ist. Sind die Bedingungen der Art, daB sie das Vorhandensein von BewuBt- 
sein mit Sicherheit ausschlieBen lassen (tiefer Schlaf, Narkose), und treten 
auf Empfihdungsreize bestimmte Bewegungen mit maschinenartiger Regel- 
maBigkeit ein, so wird man von Reflexbewegungen sprechen diirfen. Man wird 
das auch tun miissen, wenn durch Empfindungsreize Glieder in Bewegung 
gesetzt werden, die infolge einer Gehirnerkrankung sonst ganz untatig bleiben.

In jedem Falle beim gesunden Menschen oder gar bei Tieren zu entscheiden, 
ob eine Bewegung willkiirlich oder unwillkurlich sei, ist schon deshalb unmbglich, 
weil es eine scharfe Grenze zwischen diesen Bewegungsformen uberhaupt nicht 
gibt, vielmehr Zwischenformen bestehen, die man beliebig der einen oder der 
anderen Kategorie zurechnen konnte.

Bei den niederen Tieren, bei denen, wenn hier uberhaupt von willkiirlichen 
Bewegungen die Rede sein kann, diese viel mehr ais bei den hóheren Tieren 
ais unmittelbare Folgen von Sinnesreizen auftreten, ist die Entscheidung ganz 
besonders schwierig. Daher die widerstreitenden Meinungen dariiber, ob die ins 
Licht fliegende Motte nur das Spiel eines phototropen Reflexes ist und ob die 
sozialen Instinkte der Bienen und Ameisen lediglich auf maschinenmaBigen Reflex- 
bewegungen beruhen1).

Wo BewuBtsein und Wille in Frage kommen, versagt die naturwissen- 
schaftliche Analyse. Dies kann aber nicht dazu berechtigen, den Unterschied 
zwischen willkiirlichen Bewegungshandlungen und rein mechanischen Reflex- 
bewegungen zu ignorieren und so zu tun, ais ob fiir den exakten Physiologen, 
weil dessen Methoden hier nicht anwendbar sind, die Begrifie des Willens 
und BewuBtseins uberhaupt nicht existieren diirften.

Viele Reflexbewegungen finden statt, ohne daB der sie veranlassende 
Empfindungsreiz zum BewuBtsein kommt.

Dies ist der Fali beim Lidschlag, der anseheinend spontan, in Wahrheit aber 
doch wohl auf Grund standig vorhandener Reize erfolgt, die eben dieser Dauer 
wegen nicht wahrgenommen werden; ferner bei manchen Formen des Erbrechens 
(Vomitus grauidarum); bei gewissen Reflexkrampfen; wahrscheinlich auch bei den 
sogenannten tiefen Reflexen, bei denen nur die fiir ihr Zustandekommen unwesent- 
liche Hautreizung, nicht aber die Erschiitterung der Sehne oder des Muskels oder 
des Knochens gespiirt wird; endlich naturgemaB in allen Fallen, wo es sich um 
Reflexe bei Bewufitlosen und um solche in anasthetischen Gliedern (z. B. bei Quer- 
schnittslasionen des Riickenmarkes) handelt.

Beim wachen und unversehrten Menschen lóst indes der reflektorisch 
wirksame Reiz meistens zugleich eine Empfindung aus, doch ohne daB

*) A. Forel, Fourmis de la Suisse, Ziirich 1874; L’annee psychologiąue 1896. — 
Romanes, Die geistige Entwickelung im Tierreich, Leipzig 1885. — J. Lubbock, 
Ameisen, Bienen und Wespen. Intern, wiss. Bibliothek 57, Leipzig 1883; Die 
Sinne und das geistige Leben der Tiere; ebenda 67, Leipzig 1889. — E. Wasmann, 
Instinkt und Intelligenz im Tierreich, 2. Aufl., Freiburg i. Br. 1899; Vergleichende 
Studien iiber das Seelenleben der Ameisen und der hóheren Tiere, 2. Aufl., Frei
burg i. Br. 1900; Die psychischen Fahigkeiten der Ameisen, Stuttgart 1899. — 
A. Bethe, Pfliigers Arch. 70, 15, 1898. ■— J. Loeb, Einleitung in die vergleichende 
Gehirnphysiologie und vergleichende Psychologie, Leipzig 1899. — W. Wundt, 
Grundziige der physiologischen Psychologie, 5. Aufl., 3, 258 bis 284, 1903.
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diese dabei eine wesentliche Rolle zu spielen braucht. Dafi sie hier nur eine 
Begleiterscheinung ist, geht daraus heryor, dafi derselbe Reflex in der
selben Weise yerlaufen kann, wenn auf irgend eine Weise das Zustande- 
kommen von Empfindungen unmóglich gemacht ist (Pupillenverengerung beim 
Lichteinfall, die auch in der Narkose eintritt; spinale Reflexe verschiedener 
Art auch nach Durchschneidung des Riickenmarks).

Demgegenuber ist mehrfach hervorgehoben worden !), dafi gewisse Reflexe 
an die Wahrnehmung des Empfindungsreizes derartig gebunden sind, dafi 
dieser fiir ihr Zustandekommen wesentlich zu sein scheint. Dies gilt z. B. 
fiir das reflektorische Niesen und Husten, die nicht zustande kommen sollen, 
wenn nicht die sie verursachende Reizung der Nasen- oder Kehlkopfschleim
haut empfunden wird. Nach H. Munk 2) mufi man hierher auch die Beriihrungs- 
reflexe und gewisse andere Sinnesreflexe rechnen, fiir dereń Zustandekommen 
der Eintritt von Tastempfindung, Lichtempfindung Voraussetzung ist, die 
daher nach Beseitigung der entsprechenden Teile der GroBhirnrinde versagen. 
Munk betrachtet diese Bewegungen ais corticale Reflexe und stellt sie den 
subcorticalen und den (gemeinen) spinalen, bei denen Empfindungen 
nicht mitspielen, gegeniiber.

Durch ihr unwillkiirliches Zustandekommen und ihre unmittelbare Ab
hangigkeit vom sensiblen Reiz charakterisieren sich derartige Bewegungs- 
reaktionen immer noch unzweideutig ais Reflexe. Schwieriger ist die Frage, 
ob diese Bezeichnung auch fiir eine andere Kategorie von Erseheinungen 
anzuwenden sei, bei denen nicht nur Empfindungen, sondern sogar Vor- 
stellungen ais integrierende Bestandteile des ganzen Vorganges auftreten.

Eine Menge allbekannter Erseheinungen gehort hierher. Durch den Anblick 
eines Gahnenden wird Gahnen yerursacht, bei dazu disponierten Menschen sogar 
schon durch die Erwahnung des Gahnens oder durch die Vorfiihrung einer Bewegung, 
die mit der Gahnbewegung eine entfernte Ahnlichkeit hat; Kinder, denen man 
eine Hand mit ausgestrecktem Zeigefinger nahert, ais wolle man sie kitzeln, miissen 
oft lachen. Manche Menschen spiiren Harndrang, wenn sie'das Gerausch des aus 
einem geoffneten Hahn laufenden Wassers horen. Hierher gehort auch das Er- 
brechen beim Anblick oder der Vorstellung ekelhafter Speisen, die Erektion und 
der SamenerguB bei wolliistigen Vorstellungen; ferner vor allem auch der Speichel- 
flufi und die Absonderung von Magensaft beim Anblick oder bei der Erwahnung 
begehrenswerter Speisen (die sogenannte psychische Sekretion3).

Wie leicht die Vorstellung einer B,ewegung zur unwillkurlichen Ausfiihrung 
derselben fiihren kann, lehrt die Beobachtung mancher Zuschauer beim Billard- oder 
Kegelspiel, die den Bewegungen der Spielenden mit ahnlichen Bewegungen des 
eigenen Korpers folgen, sowie die Erseheinungen beim sogenannten Gedankenlesen 
und Tischriicken (Carpenters ideomotorische Bewegungen).

Der Unterschied dieser Reaktionen und der echten Re(lex'e liegt darin, 
dafi selbst, wo hier ein Sinnesreiz ais causa mowens yorhanden ist, dieser nicht 
unmittelbar, sondern erst durch die Heryorbringung von direkten oder

l) Siehe dariiber: Joh. Muller, Handbuch der Physiologie des Menschen 1, 
608 bis 623, 4. Aufl., 1844. — G. Kiirschner in Marshall Halls Abhandlungen 
iiber das Neryensystem, Marburg 1840, S. 170 bis 173. —■ 2) H. Munk, Sitzungsber. 
Beri. Akad. d. Wissensch. 36, 692, 1892; 39, 766fŁ, 1893; 44, 1142, 1896; 48, 1074, 
1903; und: Gesammelte Mitteilungen iiber die Eunktionen der GroBhirnrinde, 2. Aufl., 
Berlin 1890, S. 281 und 301. — 3) Pawłów, Die Arbeit der Verdauungsdriisen, 
Wiesbaden (A. d. Russischen v. A. Walther). O. Cohnheim, Miinch. med. 
Wochenschr. 1902, Nr. 52.
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assoziierten Vorstellungen wirksam wird, ja daB ein solcher Reiz der Reaktion 
gar nicht voranzugehen braucht, da diese in gewissen Fallen schon durch die 
aus inneren Ursachen erfolgende Reproduktion von Vorstellungen heryor- 
gerufen werden kann1). Man kónnte zweckmaBigerweise diese Art yon 
Reaktionen ais Vorstellungsreflexe bezeichnen.

3. Ref lexzentr en.
Bei den Wirbeltieren konnen alle diejenigen Teile des Neryensystems 

Reflexe yermitteln, in denen afferente mit efierenten Neryenfasern so in Be
ziehung treten, dafi die Móglichkeit eines Ubertritts der Erregung der einen 
auf die anderen gegeben ist. Dies ist lediglich in der grauen Substanz der 
Fali. Wahrscheinlich kann diese in allen Abteilungen des Zentralorgans 
eine reflexvermittelnde Wirksamkeit entfalten, ais Reflexzentrum dienen. Je 
nach dem Sitz dieses Zentrums unterscheidet man demgemaB Ruckenmarks- 
reflexe (spinale), Kopfmarkreflexe (bulbare), Mittelhirn-, Sehhugel- 
reflexe usw. (subcorticale Hirnreflexe), endlich Hirnrindenreflexe2) 
(corticale).

Vom Riickenmark laBt sich sagen, daB jeder geniigend groBe Abschnitt 
desselben, auch isoliert von der Hauptmasse, ais Reflexzentrum dienen kann. 
In der Theorie ist jedes Riickenmarksegment dazu befahigt, wenn man 
darunter ein Stiick Riickenmark yersteht, das einem yorderen und dem ent- 
sprechenden hinteren Wurzelpaar zugeordnet ist. Tatsachlich kann man bei 
yielen niederen Wirbeltieren das Riickenmark durch Querschnitte in eine 
ganze Reihe von gróberen Abschnitten zerlegen, dereń jeder einzelne dem 
entsprechenden Kórperteil ais Reflexzentrum dient.

Bei den Saugern ist eine solche Zerlegung schon schwieriger, immerhin 
aber bis zu einem gewissen Grade móglich.

Sicher gilt die Befahigung des Riickenmarkes, die yerschiedenartigsten 
Reflexe zu yermitteln, auch fiir den Menschen. Durch die gegenteiligen 
Angaben mancher Chirurgen und Neurologen darf man sich in dieser Uber- 
zeugung nicht beirren lassen. Wenn die einen nach totalen Querschnitts- 
lasionen des Riickenmarkes die Sehnenreflexe, andere die Hautreflexe, noch 
andere alle Reflexe der unteren Kórperpartien haben fehlen sehen, so sind 
doch geniigend yerbiirgte und durch den Sektionsbefund gesicherte Falle 
bekannt, in denen auch nach yólliger Leitungsunterbrechung die Reflexe min- 
destens ebenso deutlich und yielseitig gewesen sind wie am unyersehrten 
Kórper. Aber selbst wenn dies nicht der Fali ware, so wurde man doch

*) Uber die Assoziation von Vorstellungen und Bewegungen vgl. Joh. Muller, 
Handbuch der Physiologie des Menschen 2, 104, Koblenz 1837. H. Ebbinghaus, 
Grundziige der Psychologie 1, 690, Leipzig 1902. — 2) Uber die Móglichkeit wirk- 
licher Hirnrindenreflexe vgl. H. Munk (Sitzungsber. d. Kgl. preufi. Akad, 
d. Wiss. 44, 1131 ff., 1896) und E. Jendrassik (Deutsch. Arch. f. klin. Med. 52, 
569, 1894). DaB auch die sympathischen Ganglien Reflexe yermitteln, ist 
oft behauptet und oft bestritten worden. Diese Erage kann hier nicht erortert 
werden; ich yerweise auf: C. Eckhard, Beitrage zur Anatomie und Physiologie 9, 
91 ff., 1881 und J. N. Langley im Textbook of Physiology, ed. by Schafer 2, 
616, 1900 und Das sympathische und yerwandte nerybse Systeme der Wirbeltiere 
(autonomes neryóses System) in den Ergebnissen der Physiologie (herausgeg. von 
Asher und Spiro), 2. Jahrg., 2. Abt., S. 857, 1903. 
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nicht zu der unwahrscheinhchen Annahme genótigt sein, daB mit der hóheren 
Organisation die reflektorischen Leistungen des Riickenmarks gegeniiber denen 
des Gehirns immer mehr zuriicktreten; man konnte yielmehr die durch Quer- 
schnittsverletzungen erzeugte Ohnmacht gerade des menschlichen Riickenmarks 
entweder der Art des Traumas (Quetschung) zur Last legen oder sie auch 
auf eine hóhere Empfindlichkeit gegen Lasionen beziehen; hóchstens ware 
yielleicht zuzugeben, daB bei den obersten Gliedern der Tierreihe in grófierem 
Mafie ais bei den tiefer stehenden sich cerebrale Einfliisse geltend machen 
kónnten, die das Riickenmarksgrau auf derjenigen Stufe der Erregbarkeit 
erhalten, die es nótig hat, um seine eigensten zentralen Leistungen zu yoll- 
bringen 1).

Viele sind der Ansicht, daB das Kopfmark in der Vermittelung von 
Reflexen dem Riickenmark sehr iiberlegen sei. Von einer spezifischen Uber- 
legenheit kann aber nicht die Rede sein. Allgemeine Reflexe yermag nicht 
nur die Oblongata, sondern auch das isolierte Riickenmark zu yermitteln 
(s. spater). Wenn die Reflexe des Kopfmarks einen yielseitigeren Charakter 
besitzen, so riihrt das davon her, daB hier so yiele zu den yerschiedensten Ver- 
richtungen des Kórpers in Beziehung tretende Neryen ihren Ursprung haben 
und aufeinander wirken kónnen. Das Bestehen von koordinierenden Reflex- 
zentren von besonders ausgedehntem Wirkungsbereich ist zwar hier oft an- 
genommen und gelehrt, niemals aber bewiesen worden.

Die Erfahrungen an den Wirbellosen lehren, daB auch hiei- eine rege Reflex- 
tatigkeit durch die ais nervóse Zentralorgane funktionierenden Teile des Neryen- 
systems yermittelt wird. Bei den Gliedertieren und Wiirmern mit ausgesprochener 
Segmentierung des dem Riickenmark homologen Bauchmarkes sind die Reflexzentren 
der einzelnen Kórpersegmente in den entsprechenden Ganglien enthalten. Man 
findet iibrigens bei den Wirbellosen Reflexe auch schon auf denjenigen Entwickelungs- 
stufen, die zwar ein mit Neryenfasern und Ganglienzellen ausgestattetes Neryen- 
system besitzen, bei denen aber die Zentralisierung desselben noch fehlt, so 
z. B. bei den Cólenteraten und den Echinodermen2).

4. Die Hervorrufung von Reflexen und dereń Bedingungen.
a) Reflexreize und Reizungsmethoden.

Ais Reflexreize kónnen alle Eingrifie dienen, die zur Erregung sensibler 
Neryen oder ihrer peripheren Endorgane tauglich sind. Die adaąuaten 
Reize der Sinneswerkzeuge sind hierbei natiirlich auf die entsprechenden, 
auf sie abgestimmten Apparate angewiesen.

Am haufigsten ist die Wirksamkeit der yerschiedenen Reizmittel an der 
Haut gepriift worden; weniger Erfahrungen besitzen wir iiber die Reizung 
der Neryenstamme. DaB aber hier wesentliche Unterschiede sich finden 
werden, ist yon yornherein wahrscheinlich.

') Vielleicht ist hier an eine Art von cerebraler Reflexbahnung oder eine 
von den hóheren Teilen des Zentralorgans besorgte Ladung der Reflexzentren zu 
denken. van Gehuchten, Elfter internat, med. KongreB in Moskau. Neurolog. 
Zentralbl. 16, 919, 1897. — 2) G. Romanes, Philos. Transact. Roy. Soc. 166, 269, 
1876 und 167, 659, 1877; J. v. Uexkull, Zeitschr. f. Biol. 34, 298, 1896; 37, 334, 
1899; 39,.73, 1900; J. Loeb, Einleitung in die yergleichende Gehirnphysiologie 
und yergleichende Psychologie. Kapitel 2 bis 8. Leipzig 1899; A. Bethe, All
gemeine Anatomie und Physiologie des Neryensystems. 7. Kapitel. Leipzig 1903.
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k) Reizung der Haut am Reflexpraparat vom Frosch.
Hier sind mechanische, chemische, thermische und elektrische Reize 

wirksam.
Fiir die mechanischen Hautreize gilt der Satz, dali plótzliche, in 

der gehórigen Starkę eintretende Reize wirksamer sind ais allmahlich 
anwachsende.

Schon ein maBiger, aher schnell ausgeiibtei' Druck auf den FuB yeranlafit den 
des Gehirns beraubten Frosch zu Flucht- und Abwehrbewegungen. LaBt man aber 
den Druck sehr langsam und kontinuierlich wachsen, so kann er bis zur Zermal- 
mung des Gliedes gesteigert werden, ohne Reflexbewegungen zu yerursachen').

Auch die plótzliche Aufhebung eines gewohnt gewordenen Druckes kann 
ais Reflexreiz wirken 2).

') C. Fratscher, Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. 9, N. F. 2, 139, 1875. — 
s) M. Schiff, Lehrb. d. Physiol. d. Menschen 1, 228, Lahr 1858/59; Fr. Goltz, 
Beitr. z. Lehre v. d. Funktionen d. Neryenzentren d. Frosches, S. 5, Berlin 1869. 
Von ahnlichen Erfolgen berichten: A. Freusberg, Pfliigers Archiy 9, 372, 1874
und Ch. S. Sherrington, Philos. Transact. Roy. Soc. London 190B., 140, 1898.
— s) L. Turek, Zeitschr. d. k. k. Gesellsch. d. Arzte in Wien, 1851, 7. Jahrg.,
S. 189; J. Setschenow, Physiol. Studien iiber die Hemmungsmechanismen fur
die Reflextatigkeit des Riickenmarkes im Gehirn des Frosches. Berlin 1863. — 
■*) H. Sanders-Ezn, Sitzungsber. d. Sachs. Gesellsch. d. Wiss. Mathem.-phys. KI. 
1867, 8. 5. — 5) Fratscher, a. a. O., S. 130. — 6) M. Foster, Stud. from the 
Physiol. Laborat. Cambridge 1, 36, 1873; J. y. Tarchanoff, Buli. Acad. imp. de 
St. Petersbourg 16, 226, 1871 und Journ. f. normale u. pathol. Histologie 5, 238, 
1872; A. Heinzmann, Pfliigers Arch. 6, 222, 1872; W. P. Lombard, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1885, S. 408.

Zur chemischen Reizung dienen in der Regel verdiinnte Sauren.
Am haufigsten wird sie nach dem von Turek eingefiihrten Verfahren geiibt, 

das besonders dann gute Dienste leistet, wenn man die Hohe der Reflexerregbarkeit 
feststellen will3). Man taucht dabei die Zehen oder den ganzen Fuli des yertikal 
aufgehangten Praparates in yerdiinnte Schwefelsaure und bestimmt mittels eines 
Metronoms die Zeit yom Beginn des Eintauchens bis zum reflektorischen Heraus- 
heben des FuBes. Die Konzentration der Lósung darf sehr gering sein, oft ist 
schon eine Saure wirksam, die kaum deutlich sauer schmeckt; gewóhnlich reicht 
eine 0,2 proz. Lósung aus. Je groBer die Reflexerregbarkeit, desto friiher erfolgt die 
Reaktion.

Richtet man das Augenmerk mehr auf die Topographie der Reflexe und auf 
die bei Reizung yerschiedener Hautstellen erfolgenden yerschiedenartigen Reak- 
tionen, so ist dazu eine Beriihrung mit einem in yerdiinnte Saure getauchten Glas- 
stab oder das Auflegen mit Saure getrankter kleiner guadratischer FlieBpapier- 
schnitzel besser geeignet4).

Auch fiir die chemischen Reflexreize gilt der Satz, daB sehr allmahlich 
ansteigende Reize keine Reaktion erzeugen. Fratscher konnte in manchen 
Fallen den durch Sauren oder Laugen von langsam wachsender Starkę her- 
yorgebrachten Reiz bis zur Zerstórung des Gewebes steigern, ohne daB das 
Tier reagierte. Plótzliche Yerstarkung der Konzentration hat dagegen Reflexe 
zur Folgę 5).

Thermische Reize sind am Froschpraparat ófters gepriift worden6). 
Lombard fand bei Beruhrung der Schenkelhaut mit einem erwarmten Metall- 
plattchen erst solche Warmegrade wirksam, die beim Menschen bereits 
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Schmerz erregen (iiber 47°C); dagegen fand Foster, dafi beim Eintauchen 
der Zehen in Wasser von nur 30 bis 35° schon Reflexbewegungen entstehen 
konnen. Auch Kalte wirkt reflexauslbsend.

Jedenfalls ist bei allen thermischen Reizen fiir den wirksamen Tempe- 
raturgrad die Eigentemperatur des Praparates von Bedeutung; daher lassen 
sich dariiber kaum allgemein giiltige Angaben machen. EinfluB scheint auch 
hier die Geschwindigkeit des Temperaturwechsels zu haben; Temperatur- 
schwankungen sollen daher bei sehr langsamer Anderung unwirksam sein1).

Elektrische Reize sind in der Form tetanisierender Induktionsstróme 
von der Haut aus sehr wirksam. DaB einzelne Induktionsschlage in der 
Regel erst bei sehr groBer Starkę Reflexe erzeugen, unter der Schwelle 
liegende Einzelreize aber durch Wiederholung wirksam werden konnen, soli 
spater erórtert werden.

Den tetanisierenden Reiz kann man, wie Stirling2), der Haut durch zwei 
das FuBgelenk umschlieBende Schlingen von feinem Golddraht zufiihren oder, was 
ich vorziehe, dadurch, daB man die Zehenspitzen in ein von parallelen Strom- 
faden durchflossenes Wasserbad versenkt.

/3) Reflexreize an der Haut der Warmbliiter.

Am haufigsten dient hier zur Heryorrufung von Reflexen der mecha
nische Reiz. Dabei ist zu beachten, daB leichte Oberflachenreize oft viel 
wirksamer sind ais tiefe Nadelstiche in die Haut. Beim curarisierten Kanin
chen kann man durch Beruhren oder Anblasen der Haut machtige GefaBreflexe 
erzeugen, wahrend Brennen der Haut mit dem Gluheisen, Atzung mit Schwefel- 
saure, Bepinseln mit Senfspiritus oder Ammoniak meist unwirksam ist3). 
(Uber den Kitzelreflex siehe spater.)

Von thermischen Hautreizen wirkt beim, Menschen am sichersten die 
Kalte (Beriihrung der FuBsohlen mit Eisstuckchen, Atemreflexe bei Benetzung 
der Brusthaut mit kaltem Wasser). Warmereize scheinen Reflexbewegungen 
nur dann hervorzurufen, wenn sie schmerzhaft sind. Nach hoher Riicken- 
marksdurchschneidung zeigen Affen und andere Saugetiere lebhafte Reflex- 
auBerungen, wenn man eine Pfote in heiBes Wasser taucht4).

Chemische Reize sind besonders yon den Schleimhauten aus 
wirksam.

So bewirken Chloroform- und Ammoniakdampfe von der Nasenschleimhaut aus 
lange expiratorische Atemstillstande, reflektorische Verlangsamung des Herzschłages 
und Blutdrucksteigerung; chemische Reizung der Mundschleimhaut Speichelabsonde- 
rung und mimische Reflexe; daB auch durch die Magen- und Darmschleimhaut 
Reflexe besonders im Gebiete der vegetativen Sphare erzeugt werden, ist bekannt.

Periost, Sehnen usw. werden besonders leicht, yielleicht sogar aussehliefi- 
lich, durch gewisse mechanische Reize zur Erregung reflektorischer Muskelreak- 
tionen angeregt. Diese, eine eigene Klasse bildenden Phanomene hat man ais 
Klopfreflexe bezeichnet. Sicher ist, daB zu ihrer Heryorrufung elektrische 
Reizung untauglich ist.

’) C. Eckhard, Beitr. z. Anat. u. Physiol. 9, 82, 1881,; C. Eratscher, 
a. a. O., S. 153. — 2) W. Stirling, Ber. iiber d. Verhandl. d. Kgl. sachs. Gesellsch. 
d. "Wiss. zu Leipzig. Math.-phys. KI. 26, 372, 1874. — 3) P. Griitzner u. 
R. Heidenhain, Pfliigers Arch. 17, 1, 1878. — 4) Ch. S. Sherrington, Proceed. 
Roy. Soc. London 60, 411 u. 414, 1898.
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y) Reizung des Nervenstammes.
Um Yom zentralen Stumpfe durchschnittener Nerven aus Reflexwirkungen 

zu erzielen, beyorzugt man aus naheliegenden Griinden den elektrischen 
Reiz. Bei Anwendung von Kettenstrómen auf afierente Neryen ist SchluB 
und Offnung im wesentlichen nacli den Normen des Pfliiger sclien Zuckungs
gesetzes reflektorisch wirksam1). Der Strom wirkt jedoch auch wahrend 
seiner Dauer.

Dies bat am zentralen Vagusstumpf des Kaninchens und Hundes zuerst 
Griitzner gezeigt, der von hier aus durch konstantę Durchstrbmung reflektorische 
Wirkungen auf Blutdruck und Atmung hervorrufen konnte2). DaB der von ihm 
beobachtete anhaltende Atemstillstand nach SchlieBung aufsteigender Strome nicht 
ais eine Nachwirkung der durch den StromschluB bewirkten Erregung aufzufassen, 
sondern der Dauer des Stromes zuzuschreiben ist, haben ich und Oldag dadurch 
bewiesen, daB wir den Nerv sich in die Kette einschleichen lieBen und dadurch 
den SchlieBungsreiz umgingen3).

Am zentralen Vagusstumpf sind iibrigens schon sehr schwache (aufsteigende) 
Strome zur Erzeugung von Atemstillstanden geeignet. Schon die Anlegung einer 
aus einem Kupfer- und Zinkblechstreifen hergestellten elektrischen Pinzette gentigt 
dazu vbllig; leicht erregt den Vagus auch sein eigener Strom4). Strome ver- 
schiedener Richtung wirken nicht seiten antagonistisch.

Sekundare Reflexzuckungen beim Auflegen eines sensiblen Frosch - 
nerven auf den Muskel eines gereizten Nervmuskelpraparates erhielt Hall- 
sten 3).

Haufig wiederholte Induktionsschlage bewirken von den zentralen 
Stiiinpfen durchschnittener Neryen aus bei Kaltbliitern und Saugetieren die 
allermannigfaltigsten Reflexerscheinungen. Einzelne Schlage sind am Reflex- 
praparat des Frosches zwar im allgemeinen erst bei sehr grofier Intensitat 
wirksam, doch kónnen durch kiinstliche Steigerung der Reflexerregbarkeit 
mittels Strychnin oder Kalte6) schon sehr schwache Einzelschlage wirksam 
werden.

Mechanische Reizung zentripetaler Neryen kann ebenfalls zu Reflex- 
erscheinungen fiihren. Hierbei tritt der Unterschied in der Reizempfanglich- 
keit zwischen der Haut und dem Nervenstamm oft deutlich heryor; denn um 
vom ischiadicus des Frosches Reflexe durch mechanische Einwirkungen 
(Durchschneidung, Unterbindung, Kneifen mit der Pinzette, Tetanomotor) zu 
erzielen, sah Hallsten7) sich genótigt, zur Strychninyergiftung zu greifen. 
Die afferenten Vagusfasern des Kaninchens reagieren allerdings auf Unter
bindung oder Durchschneidung mit deutlichen Atmungsyeranderungen, die 
ihren Ursprung nicht der Leitungsunterbrechung verdanken, da sie einerseits 
beim schnellen Durchfrieren der Neryen 8) ausbleiben, andererseits durch An- 
legen neuer Schnitte am zentralen Stumpfe beliebig oft erneuert werden

') E. Pfliiger, Unters. a. d. physiol. Laborat. zu Bonn. Berlin 1865; J. Set- 
schenow, Uber d. elektr. u. chem. Reizung d. sensiblen Riickenmarksnerven d. 
Frosches, Graz 1868; K. Hallstćn, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1885, S. 167. — 
*) P. Griitzner, Pfliigers Arch. 17, 215, 1878. — 3) 0. Langendorff und 
R. Oldag, ebenda 59, 201, 1894. — 4) Ph. Knoll, Sitzungsber. d. k. k. Akad, 
d. Wiss. in Wien 85 (3), 282, 1882 und 86, 60, 1882; O. Langendorff und 
R. Oldag, a. a. O. — 6) Hallstćn, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 316. — 
e) W. Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 408, 1900. — 7) K. Hallstćn, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1886, S. 94. — 8) J. Gad, ebenda 1880, S. 9.
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kónnen1). Reizung des Vagus mittels des mechanischen Tetanomotors von 
Heidenhain oder rhythmische Dehnung durch eine schwingende Stimmgabel 
rufen meist exspiratorische Reflexe hervor* 2).

') O. Koths u. E. Tiegel, Pfliigers Arch. 13, 84, 1876. — !) O. Langendorff,
Mitteilungen des Kónigsberger physiologischen Laboratoriums, herausgegeben von 
W. v. Wittich, 1878, S. 51; Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1882, Nr. 7. —
3) C. Eckhard, Zeitschr. f. ration. Medizin, N. F., 1, 303, 1851; J. Setschenow,
Uber die elektr. u. chem. Reizung der sensiblen Riickenmarksneryen des Frosches.
Graz 1868. — 4) P. Griitzner, Pfliigers Arch. 58, 96, 1894. — s) O. Langen
dorff, a. a. O., S. 54.; P. Griitzner, Pfliigers Arch. 17, 251, 1878. — 6) E. Wert
heimer, Archiyes de physiologie (5. ser.) 2, 790, 1890. — 7) P. Griitzner, Pfliigers
Archiy 17, 215, 1878. — 8) C. Eckhard hat nachgewiesen, daB es sich hierbei um
einen wahren Retinalreflex handelt und nicht, wie oft angenommen worden ist, 
um Vermittelung des Reflexes durch den N. trigeminus. Zentralbl. f. Physiol. 9, 
353, 1895. — 9) Th. W. Engelmann, Pfliigers Arch. 35, 498, 1885; A. G. H. 
yan Genderen-Stort, Onderzoekingen Physiol. Laborat. Utrecht, III. R., 10,

Chemische Reize yermógen vom zentralen Ende des durchschnittenen 
Huftnerven des Frosches nicht leicht Reflexbewegungen zu erzeugen3); regel- 
maBiger ais das haufig erfolglos gebrauchte Kochsalz wirken hier Normal- 
lósungen von KC1 und Na J 4). Vom zentralen Yagusstumpfe aus werden 
beim Kaninchen durch chemische Reize lange dauernde exspiratorische Still- 
stande der Atmung erzeugt. AuBer den genannten beiden Salzen ist besonders 
konzentriertes Glycerin wirksam 5). Chemische Reizung des zentralen Endes 
des N. lingualis erzeugt reflektorische Speichelabsonderung •>)■

Es ist hóchst auffallend, daB die chemischen Reize von zentripetalen Neryen 
aus yorwiegend Hemmungen erzeugen; Setschenow sah sie die Reflexerregbar- 
keit herabsetzen, und auch die erwahnten respiratorischen Wirkungen am Vagus 
charakterisieren sich im wesentlichen ais Hemmung der Tatigkeit des Atemzentrums; 
es scheint, ais ob iiberhaupt durch die Dauerreizung zentripetaler Neryen die Tatig
keit neryóser Zentren eher lahm gelegt ais angeregt wird, wie ja auch der Ketten- 
stroni wahrend der SchlieBungsdauei’ besonders leicht hemmende Wirkungen ent- 
faltet. Von Reflexen und Reflexreizen darf man deshalb hier eigentlich nicht sprechen.

DaB der Warmereiz bei warmbliitigen Tieren vom Hiiftneryen oder 
Vagus aus kraftige Reflexe heryorbringen kann, hat Griitzner7) dargetan; 
Temperaturen von 45 bis 50° C erzeugen reflektorische Blutdrucksteigerung, 
Herzverlangsamung, Atemstillstand, und zwar ist es nach seinen Beobach
tungen nicht der schnelle Temperaturwechsel, sondern die absolute Tempe- 
raturhóhe, die erregend wirkt. Kalte schadigt die Leitungsfahigkeit der Nerven 
und ist deshalb zur Erweckung von Nervenstammreflexen nicht geeignet.

<T) Reizung spezifischer Sinnesapparate.
Wie von der Haut aus am leichtesten durch die Reize Reflexe erzeugt 

werden, die ihren spezifischen Sinnesendorganen adaąuat sind, so 
erzeugen auch von anderen Sinnesflachen her die hier wirksamen Reize reflek
torische Reaktionen. Am besten bekannt und von heryorragender Bedeutung 
ist in dieser Beziehung der die Netzhaut trefiende Lichtreiz, der auf dem 
Reflexwege Pupillenyerengerung, LidschluB 8), Tranenabsonderung, Kontraktion 
der retinalen Zapfeninnenglieder 9) und viele andere Reaktionen erzeugt.

Auch fiir den am meisten studierten Pupillarreflex scheint der Satz Geltung 
zu haben, daB sehr langsam eintretende Zustandsanderungen nicht ais Reflexreize
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wirken; denn eine sehr allmahliehe, auf viele Sekunden verteilte Steigerung der 
Lichtintensitat ist fiir die Pupille fast wirkungslos, wahrend ein rasches Ansteigen 
auf dieselhe Lichtstarke eine hedeutende Pupillenverengung herbeifiihrt *)■ Sehr 
beachtenswert ist die Tatsache, daB schon die momentane Belichtung mit einem 
elektrischen Funken imstande ist, eine, wenn auch nur geringe, Pupillenbewegung 
heryorzurufen2). Schon sehr deutlich ist eine solche wahrnehmbar, wenn das 
dunkeladaptierte Auge der nur etwa 0,04 Sek. wahrenden Beleuchtung durch einen 
Magnesiumblitz ausgesetzt wird3). Gerade diese Erfahrungen am Auge legen 
aber die Pragę nahe, ob es fiir Sinnesapparate (einschliefilich derjenigen 
der Haut) uberhaupt Momentreize gibt, ob nicht yielmehr jeder, auch der 
kiirzeste Reiz einen Erregungsvorgang von langerer Bauer im betroffenen Organ 
auslóst, der die Eeststellung, ob so fliichtige Erregungen Reflexe hervorrufen 
konnen, unmoglich macht.

Ferner ist das Studium des Pupillarreflexes noch insofem von Wichtigkeit, 
ais es lehrt, daB sicher nicht nur Zustandsanderungen, sondern auch bleibende 
Zustande andauernde Reflexe erwecken konnen; die Pupille bleibt bekanntlich 
eng, solange das Licht auf das Auge einwirkt.

DaB die spezifische Reizung auch anderer Sinnesorgane (Gehórorgan, 
Riechschleimhaut, Geschmacksorgan) Reflexe auslosen kann, móge hier nur 
erwahnt sein.

b) Die Angriffsorte der Reflexreize.

Es kann ais ausgemacht gelten, daB alle afferenten (zentripetalen) 
Neryenfasern imstande sind, Reflexe zu yermitteln. Somit steht die ganze 
empfindende Kórperoberflache mit EinschluB der Sinnesorgane ais 
Angriffsort fiir Reflexreize zur Verfiigung. Ob es auch afferente Fasern gibt, 
die, ohne zur Vermittelung von Empfindungen fahig zu sein, lediglich den 
Reflexen dienen (Reflexfasern), ist nicht sicher. Anlafi zur Annahme solcher 
Neryenfasern haben besonders die Beobachtungen an den die Atmung reflek- 
torisch beeinflussenden Vagi gegeben; doch ist nicht bewiesen, daB sie nicht 
auch bewuBt werdende Empfindungen yermitteln konnen. Ebenso steht es 
bei anderen Neryen, besonders solchen des vegetativen Gebietes, bei denen 
die Reizschwelle fur Empfindungen hbher liegt ais die fiir Reflexe.

Die natiirliche Angriffsflache fiir Reflexreize yerschiedenster Art ist yor 
allem die Haut nebst den angrenzenden Schleimhauten. Indem sie die unwill- 
kiirlichen Reaktionen auf Reize yermittelt, wird sie ihrer Aufgabe, dem Kórper 
ais Schutzwehr vor allerlei Schadlichkeiten zu dienen, gerecht. Eine direkte 
Reizung zentripetaler Neryenstamme oder Neryenwurzeln kommt unter natiir- 
lichen Bedingungen kaum vor. Wenn wir uns ihrer beim Studium der Reflex- 
yorgange bedienen, so ist das immer ein Notbehelf, zu dem wir greifen, weil 
sich dabei die Versuchsbedingungen yereinfachen, die Reize besser abstufen 
lassen. Doch darf, so wertvoll auch solche Versuche fiir die Beantwortung 
gewisser allgemeiner Fragen sind, niemals yergessen werden, daB es sich 
dabei um abnorme, an das Reflexorgan gestellte Anforderungen han delt und 
dafi eine Identitat der vom Neryenstamme aus angeregten Reaktion und des 
von seiner Endausbreitung aus hervorgerufenen physiologischen oder 
f unktionellen Reflexes4) nicht erwartet werden darf. Die grundsatzliche 

Ł) S. Garten, Pfliigers Arch. 68, 68, 1897. — 2) M. v. Vintschgau, ebenda 
27, 194, 1882. — 3) S. Garten, a. a. O. — 4) Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 
445, 1900.
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Verschiedenheit der beiden Versuchsweisen ist oft betont worden, so von 
Fick1), der heryorgehoben hat, daB durch Hautreizung meist eine geordnete, 
planmaBige Reihe yon Muskelzusammenziehungen folgt, die den Eindruck 
erwecken, „ais reagiere ein uberlegendes Wesen auf eine bewuBte Empfin- 
dung“, wahrend bei Reizung der Neryenstamme im wesentlichen auch 
Zuckungen einzelner Muskeln auftreten, die eher so aussehen, ais ob „eine 
unbeseelte Maschinerie in Tatigkeit gesetzt werde* 2).“ Wundt3) gibt an, 
daB die Hautreflexe sich vor denen der Neryenstamme durch ihre unregel- 
mafiige Beschaffenheit (des Zuckungsverlaufes, der Zuckungshóhe, der Grbfie 
der Latenzzeit) auszeichnen.

*) A. Fick, ebenda 3, 326, 1870. — 8) Allgemein giiltig ist diese Unterscheidung 
freilich nicht, denn erstens gibt es Hautreflexe, die den Charakter bewufiter und 
iiberlegter Reaktionen keineswegs besitzen — man denke an den Cremasterreflex 
und den Bauchdeckenreflex — und dann lassen sich zuweilen auch yon Neryen-

beruhen (Quakreflex beim Frosch bei Dehnung der Hautneryenstammchen, voll- 
standiger Schluckakt bei elektrischer Reizung des N. laryngeus superior). —
3) W. Wundt, Untersuchungen zur Mechanik der Neryen und Neryenzentren,
Stuttgart 1876 (2), S. 52. — 4) Marshall Hall, Abhandlungen iiber das Neryen-
system (a. d. Engl. von G. Kiirschner), Marburg 1840, S. 48. — 5) A. W. Volk-
mann, Miillers Arch. 1838, S. 25 und Art. Neryenphysiologie in Wagners Hand-
wórterbuch 2, 544, 1844. — e) W. Wundt, a. a. O. — 7) A. Griinhagen, Lehrbuch

Die gróBere Empfindlichkeit der Haut ist schon den ersten Beob- 
achtern der Reflexbewegungen [Marshall Hall4), Volkmann5)] auf- 
gefallen und spater auch yon Wundt6) behandelt worden. Sie darf ais 
sicher gelten; der Versuch Griinhagens7), diese Angaben zu widerlegen, 
muB ais gescheitert angesehen werden, da er bei seinen elektrischen Reizungen 
weder die ungleiche Stromdichte noch die yerschieden groBen Leitungswider- 
stande berucksichtigt hat. DaB indessen unter bestimmten Verhaltnissen (im 
Shock) eine Reizung der hinteren Riickenmarkswurzeln noch wirksam sein 
kann, wo Hautreize ganzlich yersagen, hat Sherrington8) angegeben. 
Offenbar beruht die groBere Reflexerregbarkeit der Hautnervenausbreitung 
darauf, daB hier nicht Neryenfasern, sondern sensible Endorgane gereizt 
werden, die sich dank ihrer spezifischen Einrichtungen fili’ die Aufnahme 
schwacher Reize besonders eignen.

AuBer der aufieren Haut sind es besonders die Schleimhaute des 
Atmungs-, Verdauungs- und Urogenitalapparates, dereń Reizung zu Reflexen 
AnlaB gibt, ferner- die Bindehaut des Auges, die serbsen Membranen 
(Pleura, Bauchfell), die Sehnen, Aponeurosen, Fascien und Gelenkbander, 
das Periost. DaB durch sensible Neryen der Muskeln9), auch des Herz- 
muskels10), Reflexe yermittelt werden, ist wiederholt angegeben worden. 
Auch die Gefafiwand kann zum Ausgangsort reflektorischer Yorgange werden xl).

stammen aus Reflexe erzielen, die nicht nur auf Zuckungen einzelner Muskeln

8) Ch. S. Sherrington, Philos. Transact. Boy. Soc. 
Sachs. Gesellsch.

u. Physiol. 
Teng- 

26,
•>

der Physiologie 3, 59. —
London 109 B., 45, 1898. — 9) Asp (und Ludwig), Ber. 
d. Wissensch., Math.-phys. KI. 1867, S. 135. C. Sachs, 
1874, S. 175. E. A. G. Kle en, Skandin. Arch. f.
wali, ebenda 6, 225, 1895. — 10) Fr. Goltz,
1, 1863. E. Cyon und C. Ludwig, Sitzungsber. d. 
Math.-phys. KI. 1866, S. 307. K. Gurboki, Pfliigers 
Muskens, ebenda 66, 328, 1897. — u) G. Koster und 
93, 24, 1903.

r
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Eine bedeutsame Rolle spielen fiir die Atmungsregulation die Refiexe der 
Lunge. Die durch die Haut yermittelten Reflexe sind zu den Sinnes- 
reflexen zu rechnen, zu denen auBerdem diejenigen gehóren, die von der 
Netzhaut, vom Gehórorgan, den Bogengangampullen, der Riech
schleimhaut, dem Geschmacksorgan aus angeregt werden.

Man kónnte daran denken, die Reflexe nach den zum Angriffspunkte des 
Reizes dienenden Kórperstellen oder Organen zu klassifizieren. So kónnte 
man die Hautreflexe den Schleimhautreflexen gegenuberstellen, ferner 
Knochen-, Sehnen-, Muskelreflexe usw., optische, akustische und andere Reflexe 
voneinander abgrenzen. Einen wissenschaftlichen Wert hatte eine solche 
Einteilung aber kaum. Von praktischer Bedeutung ist die von den Klinikern 
gern gemachte Unterscheidung yon Hautreflexen und tiefen RefleKen1). 
Unter letzteren werden alle durch Reizung der unter der Haut befindlichen 
Gebilde, durch Beklopfen der Knochen oder mechanische Erregung der Muskeln, 
Sehnen, Gelenke usw. verursachten Reaktionsbewegungen verstanden. Viele 
weigern sich indessen, diese uberhaupt ais Reflexe anzuerkennen. Bei der dia- 
gnostischen Wichtigkeit dieser Reaktionen diirfte eine kurze Besprechung der 
hier in Betracht kommenden Tatsachen und Uberlegungen am Platze sein.

Die tiefen Reflexe.
Seit der Entdeckung des Kniesehnenreflexes durch Erb2) und West- 

phal3) ist eine Fiille von Erseheinungen bekannt geworden, die in dieses 
Gebiet gehóren. Die umfangreiche Literatur ist neuerdings von Sternberg4) 
sorgfaltig zusammengestellt und an der Hand zahlreicher eigener Versuche 
und Beobachtungen kritisch beleuchtet worden.

Von yielen Sehnen aus lassen sich beim Menschen durch Beklopfen mit 
dem Perkussionshammer Muskelreaktionen heryorrufen; so von der Patellar- 
sehne, der Achillessehne, den Sehnen des Gracilis, Semitendinosus, Tibialis 
posticus u. a. m. an der unteren, yon der Tricepssehne, yon der des Biceps 
brachii. der Fingerstrecker u. a. m. an der oberen Extremitat. (Vielleicht ist 
auch die reflektorische Zuckung des tensor tympani bei Angabe hoher 
Tóne (Hensen) ein durch freąuente Trommelfellschwingungen und dereń 
mechanische Wirkung erzeugter Sehnenreflex.) Ebenso erzeugt die Perkussion 
vieler Knochen (Kinn, Clavicula, Spina ant. sup. des Darmbeines, der yorderen 
Tibiaflache, der Knóchel usw.), Muskeln und Fascien Zusammenziehungen 
bestimmter Muskeln und Muskelgruppen.

Der prompte Eintritt dieser Reaktionen hangt meistens von gewissen Ver- 
suchsbedingungen ab (Lagę der Extremitat, Erschlaffung der Antagonisten des in 
Tatigkeit kommenden Muskels, nach manchen auch von einem gewissen Spannungs- 
grad desselben u. a. m.); jede von ihnen laBt sich am leichtesten von einer 
bestimmten Stelle aus heryorrufen, doch sind oft auch andere Stellen in dereń Nach- 
barschaft wirksam (reflexogene Zonę von Westphal); fast immer sind mehrere 
Muskeln an der Zuckung beteiligt.

') Vgl. A. Striimpell, Lehrbuch der speziellen Pathologie und Therapie 
der inneren Krankheiten, 12. Aufl., Leipzig 1899, 3, 79 u. Deutsch. Arch. f. klin. 
Medizin 24, 175. — 2) W. Erb, Arch. f. Psychiatrie 5, 792, 1875. — 3) C. West
phal, ebenda 5, 803, 1875. — 4) M. Sternberg, Die Sehnenreflexe und ihre Be
deutung fiir die Pathologie des Neryensystems, Leipzig und Wien 1893.
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Die praktisch wichtigsten dieser auch ais Sehnenphanomene und Knochen- 

(bzw. Periost-) phanomene bezeichneten Reaktionen sind: das Kniephanomen 
(Kniesehnenreflex, Patellarreflex, KniestoB, knee-jerk, reflexe rotulien), das beim 
Beklopfen des Ligamentum patellae eintritt und auf einer schnellen Zusammen
ziehung voi- allem des Musc. guadriceps beruht; der Achillessehnenreflex 
(Kontraktion der Gastrocuemiusgruppe beim Klopfen auf die leicht gespannte 
Achillessehne)— bei gesteigerter Reflextatigkeit entsteht daraus der FuBklonus—; 
endlich die Periostreflexe beim Beklopfen des Kopfchens des Badius (Supi- 
nator longus und Biceps) und der Ulna (dieselben Muskeln, auBerdem Pronation 
des Vorderarmes und Beugung des Handgelenkes und der Finger), die allerdings 
beim gesunden Menschen meist nur schwach sind oder sogar ganz fehlen kónnen.

Schon die beiden Entdecker des Kniephanomens waren yerscbiedener 
Ansicht iiber dessen Natur. Wahrend es Erb fiir einen einfachen Reflex 
erklarte, sah Westphal in ihm den Ausdruck einer durch die Erschiitterung 
heryorgerufenen direkten Muskelreizung. Diese letztere Auffassung hat 
neuerdings wieder mehr an Boden gewonnen1); doch sind die Meinungen der 
Neurologen und Physiologen, die sich damit beschaftigt haben, noch sehr 
geteilt.

*) Unter ihren Vertretern sind zu nennen: A. de Watteyille, Zentralbl. 
f. Neryenheilkunde 1886, S. 353; W. R. Gowers, Diagnostik der Riickenmarks- 
krankheiten (a. d. Engl. von Bettelheim und Scheimpf lug), Wien 1886, S. 28; 
A. D. Waller, Journ. of Physiol. 11, 384, 1890; Fr. Gotch, Ebenda 20, 322, 1896.—
2) Vgl. M. Sternberg, a. a. O., S. 55. — s) Derselbe, Sitzungsber. d. k. Akad,
d. Wiss. Wien, math.-phys. KI. 100 (3), 251, 1891. — 4) Sigm. Exner, Entwurf
zu einer physiologischen Erklarung der psychischen Erseheinungen, Leipzig und
Wien 1894, 1. Teil, S. 126. — 5) M. Sternberg, Die Sehnenreflexe usw., S. 272.

Gegen die reflektorische Natur der Sełmenphanomene werden besonders fol- 
gende meist wenig stichhaltige Griinde angefiihrt* 2 *):

1. Die iiberaus kurze Latenzzeit. Sie wird aber von yerschiedenen Autoren 
sehr verschieden hoch angegeben; ferner sind unsere Kenntnisse iiber die Grofie 
der Reflexzeit im allgemeinen, beim Menschen im besonderen sehr diirftig; auch 
konnte es Reflexe geben, die eine yiel geringere zentrale Ubertragungszeit bean- 
spruchen ais die gewohnlich gepriiften Hautreflexe, bei denen auBerdem wahr
scheinlich eine nicht unbetrachtliche Latenzzeit des gereizten Organes zur Vergr6- 
Berung der Reflexzeit bedeutend beitragt.

2. Die Unmoglichkeit, die Bewegung durch genuine Hemmung des zen
tralen Vorganges zu unterdriicken. Allerdings wird zugegeben, dafi die Sehnen- 
reflexe gehemmt werden kónnen; dies soli aber nur durch Inneryation antago- 
nistischer Muskeln mbglich sein (antagonistische Hemmung im Gegensatze zur 
genuinen). Dieser Meinung widersprechen aber zahlreiche Erfahrungen. Das 
Kniephanomen laBt sich zweifellos sowohl hemmen ais bahnen, wie die meisten 
echten Reflexes).

3. Die augebliche Zwecklosigkeit der durch die Sehnenbeklopfung hervor- 
gerufenen Muskeltatigkeit, wahrend die wirklichen Reflexbewegungen bestimmte 
Zwecke zum Vorteil des Organismus erfiillen. Gegen diese teleologische Argu- 
mentation laBt sich sagen, daB es durchaus nicht zum Begriff des Reflexes gehort, 
daB er zweckmaBig sei — es gibt sogar unzweckmaBige Reflexe — und daB ferner 
aus der noch nicht aufgefundenen Bedeutung nicht auf die Bedeutungslosigkeit 
geschlossen werden darf. Ubrigens haben E x n e r 4) und Sternberg5) in den 
Sehnenreflexen sogar sehr zweckmaBige Schutzreaktionen erkannt.

Zugunsten der Annahme, dafi es sich um wahre Reflexe handle, lassen sich 
aufier den bereits angefiihrten folgende Tatsachen geltend machen:

1. Tiefe Narkose macht die betreffenden Erseheinungen unmoglich, wahrend 
doch der Erfolg einer direkten Muskelreizung dayon nicht beeinfluBt werden diirfte.
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2. Zerstórung der unteren Partien des Riickenmarkes, Durchschneidung der 
Oherschenkelnerven oder der entsprechenden yorderen oder hinteren Riickenmarks- 
wurzeln hebt das Kniephanomen auf: der „Reflexbogen“ muB unyersehrt sein.

Gegen diese Argumente ist von den Verteidigern der direkten Muskelreizung 
eingewendet worden, daB man sich die Reaktionsfahigkeit des betreffenden Muskels 
an das Vorhandensein eines zentralen Tonus gekniipft zu denken habe, der 
reflektorisch von dei- Peripherie her unterhalten werde. Die erwahnten Eingriffe 
wurden diesen unterdriicken und damit die Muskelaktion unmoglich machen. 
Diese angenommene Abhangigkeit ist offenbar eine Hypothese ad hoc und findet 
keinerlei Analogie in sonstigen Erfahrungen iiber direkte Muskelreizung.

3. Beim Beklopfen der Sehnen oder Knochen kommen oft ganz entfernt gele- 
gene Muskeln in Aktion, dereń Miterschiitterung sehr fraglich oder sogai- un- 
denkbar ist. Besonders abei- tritt, beim Menschen zuweilen, beim Kaninchen in der 
Regel, der Patellarreflex bei einseitigem Klopfen beiderseits ein. Das ist auch 
dann der Fali, wenn durch besondere MaBregeln dafiir gesorgt wird, daB das Bein 
der nicht gereizten Seite beim Klopfen nicht der geringsten Erschiitterung aus- 
gesetzt wird. Fiir die kontralaterale Reaktion erkennen auch Anhanger der 
direkten Reizwirkung die Reflexnatur an, zumal da man die Reflexzeit hier sehr 
groB gefunden hat1). Unter bestimmten experimentellen Bedingungen und bei 
manchen Erkrankungen kommen sogar ausschlieBlich gekreuzte, d. h. allein die 
Gegenseite der Reizung betreffende Sehnenphanomene vor.

') A. F. Waller, Journ. of Physiol. 11, 384, 1890. — 2) A. Rollett, Sitzungsber. 
d. k. k. Akad. d. Wiss. in Wien 73 (HI. Abt.), 1876, S. 34. — 3) Sternberg, Die 
Sehnenreflexe usw., S. 54.

Aus alledem folgt, daB zurzeit kein zwingender Grund vorliegt, die 
Sehnenphanomene und die analogen Erscheinungen fur etwas anderes ais 
fiir Reflexbewegungen zu halteu. Zweifelhaft kann man sein, ob der Aus- 
druck Sehnenreflex das Richtige trifft. Zwar ist, zuerst von Rollett2), 
der Nachweis gefiihrt worden, daB die Sehnen mit Neryen yersehen sind; ob 
diese aber sensibel sind, blieb selbst ihrem Entdecker zweifelhaft, da er durch 
ihre Reizung (beim Frosch) keine Reflexe erzielen konnte. Nach einigen 
Forschern soli bei dem Sehnenphanomen die beklopfte Sehne lediglich eine 
passiye Rolle spielen und durch die Ubertragung der Erschiitterung auf den 
Knochen und die Muskeln zum Reflex fiihren 3). Bemerkenswert ist in bezug 
darauf die Tatsache, daB nur die mechanische Reizung der Kniesehne die 
Quadricepszuckung auslósen kann, ihre elektrische Reizung dagegen ohne 
jeden Erfolg ist. Aber auch wenn bei diesen Erscheinungen nicht sensible 
Sehnen neryen ais Angriffspunkte der Erregung in Betracht kommen sollten, 
wurde dies an der allgemeinen Auffassung derselben ais Reflexphanomene 
nichts andern.

IIautreflexe beim Menschen.
Sie lassen sich von zahlreichen Stellen der Haut durch geeignete (am 

besten mechanische) Reizung erzielen. Besonders leicht treten sie bei Reizung 
der FuBsohle und der Achselhóhle ein. Die untere Extremitat ist zu 
ihrer Heryorrufung geeigneter ais die obere.

Diagnostische Wichtigkeit besitzen besonders der Bauchdeckenreflex 
und der Cremasterrefiex. Ersterer besteht in Zuckungen der Bauchmuskeln beim 
raschen Hinstreichen mit einem stumpfen Instrument (Stiel des Perkussionshammers) 
iiber die Bauchdecken; ruft man ihn durch Reizung der Haut der Magengrube 
hervor, so nennt man diesen Reflex auch Sternalreflex. Der Cremaster- 
reflex (Hebung des Hodens durch Zusammenziehung des M. cremaster) wird am 
leichtesten durch kraftiges Streichen der Innenseite des Oberschenkels ausgelost.
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Von anderen Hautreflexen seien die folgenden erwahnt: Der Glutaal- 

reflex (Kontraktion des Glutaeus maximus bei Reizung der GesaBhaut); der Brust- 
war zen- oder Mammillarreflex (Erektion der Brustwarze bei Reizung des 
Warzenhofes); der Scapularreflex (Zusammenziehung der Rhoinboidei bei 
Reizung der Haut zwischen Wirbelsaule und medialem Schulterblattrande); der 
Plantarreflex (Dorsalflexion der Zehen beim Streichen iiber die Haut der FuB- 
sohle); der Scrotalreflex (Kontraktion der Turnica, dartos bei Reizung der 
Scrotalhaut) ; der Bulbocavernosus-Beflex (Zusammenziehung dieses Muskels 
bei Reizung der Glans penis)-, der Lidreflex (SchlieBung der Lider bei Be- 
riłhrung der Lidhaut, der Augenwimpern, der Bindehaut oder der Hornhaut 
des Auges).

Anderer Reflexe, besonders der zahlreichen zu den Schleimhauten, und 
zwar zu bestimmten Abschnitten derselben in Beziehung stehenden reflektorischen 
Reaktionen wird an anderen Stellen gedacht werden.

c) EinfluB der Reizstarke und der R e i z f o 1 g e auf die 
Reflexbewegung.

«) Reizintensitat.
DaB ein Reflexreiz, um wirksam zu sein, einen ’gewissen Schwellen- 

wert erreichen muB, ist selbstyerstandlich. Ob dessen GroBe dieselbe ist 
wie die zur Erzeugung einer eben merkliehen Empfindung notwendige, ist 
nicht bekannt. Jedenfalls hangt sie von der Hóhe der Reflexerr egbarkeit 
ab, worunter wir, ahnlich wie bei der Erregbarkeit des Neryen oder Muskels, 
die Labilitat des Reflexorgans yerstehen, d. h. den Grad der Leichtigkeit, 
mit der er aus dem Zustande der Ruhe in den der Tatigkeit iibergeht. Wie 
der reziproke Wert des eben merkliehen Sinnesreizes ein MaB fiir den Grad der 
Sinnesempfindlichkeit darstellt, so wird auch die Reflexschwelle zur Reflex- 
erregbarkeit im umgekehrten Verhalt'nis stehen. Allgemeine Angaben iiber 
die zur Auslosung eines Reflexes gerade hinreichende Reizstarke zu machen, 
ist nicht wohl móglich; auch im einzelnen liegen nur diirftige Angaben vor.

Fiir die Haut enthirnter Frosche bezeichnet Fratscher1) eine 0,06prozentige 
Kalilauge oder eine 0,05 prozentige Schwefelsaure ais eben zureichenden Reflexreiz. 
Steinach2) fand bei demselben Tier („Kaltfrosch") fiir Druckreize die Schwelle 
bei 2 g. Sehr yerbreitet ist die Meinung, daB ein Reiz (z. B. ein elektrischer), der 
eine Reflexbewegung heryorrufen soli, starker sein miisse ais derjenige, der zur 
erfolgreichen Reizung eines motorischen Neryen gerade ausreicht. ZahlenmaBige 
Angaben dariiber sind natiirlich nur dann von Wert, wenn es sich, wie in den 
Versuchen Wundts3), um yergleichsweise Reizungen yorderer und hinterer Riicken- 
markswurzeln oder um die Reizung eines gemischten Neryenstammes in der Kon- 
tinuitat handelt. Aber auch unter solchen giinstigen Versuchsbedingungen ist 
eine ausreichende Prazision deshalb unerreichbar, weil die zu yergleichenden 
Neryenfasern doch mit ungleichem MaBe gemessen werden miiBten, denn der am 
Bewegungsneryen so gut wirksame einzelne Induktionsschlag ist ein zur Heryor- 
bringung reflektorischer Reaktionen des normalen Tieres ganz untaugliches Mittel. 
Steigert man aber dessen Reflextatigkeit durch Strychnin oder durch Abkiihlung, 
so ist zwar der Einzelreiz wirksam geworden, aber ein MaB fiir die normale 
Reflexerregbarkeit ist seine Starkę nicht mehr.

’) C. Fratscher, a. a. O., S. 157. — 2) E. Steinach, Pfliigers Arch. 63, 
513, 1896. — 8) W. Wundt, Mechanik d. Neryen u. Neryenzentren 2, 19.

In einzelnen Fallen und besonders dort, wo man die Reflextatigkeit oft zu priifen 
Veranlassung hat, wird man natiirlich meist leicht entscheiden konnen, ob eine 
ungewohnliche Erhohung oder Erniedrigung der Reflexschwelle yorliegt. Wenn 
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gewohnlich auf einen mafiigen Schlag mit dem Perkussionshammer der Kniesehnen- 
reflex sich einstellt, und ein andermal hereits leichtes Tupfen mit der Fingerheere 
geniigt, um ihn zu erzeugen, in einem dritten Falle ungewóhnlich kraftige Schlage 
auf die Patellarsehne ausgefiihrt werden miissen, so wird man herechtigt sein, 
aus der Verschiedenheit der nótigen Reizstarke seine Schliisse zu ziehen.

Eine weitere Frage ist die: in welchem Verhaltnis steht bei 
successiver Reizsteigerung die ausgelóste Reflexbewegung zur 
Starkę des Reizes? Beim direkt oder indirekt gereizten Muskel nimmt 
mit zunehmender Reizintensitat die Zuckungshdhe zu; nur beim Herzmuskel 
gilt das Gesetz des: „Alles oder Nichts“, sind also die eben zu- 
reichenden Reize zugleich die maximalen. Auch fiir die Reflexbewegungen 
sind viele geneigt, dieses letztere Gesetz fiir giiltig zu halten; die meisten 
stimmen wenigstens insofern damit iiberein, daB der Reizbereich, innerhalb 
dessen die Reflexstarke mit der Reizstarke zunimmt, in sehr enge Grenzen 
eingeschlossen istł). Danach wurde der Erfolg der Reizung — soweit er in 
der Zuckungshóhe des untersuchten Muskels seinen Ausdruck findet — in 
viel hóherem Grade von den Zustanden des Zentralorgans, von der „Ladung“ 
der Neryenzellen, abhangig sein, wie von der Starkę des gegebenen Reiz- 
anstoBes.

Indessen ist doch zu heachten, daB die Zuckungshóhe eines einzelnen Muskels 
ais ein zuyerlassiges MaB fiir die bei der Reflexzuckung freigewordene Energie 
nicht immer angesehen werden darf. AUgemein wird zugegeben, daB mit wach- 
sender Reizstarke die reflektorische Antwort sich auf eine zunehmende Zahl von 
Muskeln ausdehnt. Die gesamte ausgelóste mechanische Energiemenge konnte 
daher bei Vermehrung der Reizstarke erheblich wachsen — und sie tut dies 
sicher —, ohne dafi der einzelne Muskel eine Zunahme seiner Verkiirzung er
kennen zu lassen brauchte.

Doch bediirfen diese Dinge, ehe weitergehende Schliisse gezogen werden 
kónnen, noch genauerer Untersuchung, die freilich, wie ich selbst habe erfahren 
miissen, auf besondere Schwierigkeiten stófit2)- Jedenfalls kann die Frage nach 
der Giiltigkeit des obigen Gesetzes nicht durch Versuche entschieden werden, 
bei denen die Reflexerregbarkeit durch Strychnin oder Kalte kiinstlich beeinfluBt 
wurde.

fi) Refraktarzeit.
Die Ubereinstimmung des zentralen Reflexapparates mit dem Herzen 

soli sich auch auf das Vorhandensein von sogenannten Refraktarperioden 
erstrecken. Nach der Einwirkung eines erfolgreichen Reflexreizes ist namlich 

’) W. Wundt, Untersuchungen iiber die Mechanik der Neryen und Neryen
zentren 2, 125. Stuttgart 1876; K. Hallsten, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1886, 
S. 95 u. 96; W. Biedermann, Pfliigers Arch. etc. 80, 451, 1900; Ch. Sherrington, 
Phil. Transact. Roy. Soc. 190B (1898); J. Rosenthal, Biol. Zentralbl. 1884, S. 247; 
J. Zanietowski, Zentralbl. f. Physiol. 11, 27, 1897. — s) Meine Untersuchungen, 
die ich ausfiihrlich zu yeróffentlichen noch nicht Gelegenheit hatte, sprechen ebenso 
wie die auf meine Veranląssung von Scheyen angestellten Versuehe dafiir, daB 
die Reflexbewegungen auch des einzelnen Muskels mit zunehmender Reizstarke 
wachsen. (Sch. hat sich des Kniesehnenreflexes und abgestufter mechanischer 
Reize bedient.) Sitzber. Naturf. Ges. Rostock 1905, Febr. Zu demselben Ergebnis 
gelangte neuerdings G. A. Pari (Arch. ital. de biol. 42, 109, 1904). J. W. Lange- 
laan (Arch. f. [Anat, u.] Physiol. 1903, Suppl., S. 370) hat yersucht, die Bezie
hungen der ReizgróBe zum Reflex mathematisch auszudriicken; er fand experi- 
mentell innerhalb eines gewissen kleinen Interyalles das Weber-Fechnersche 
Gesetz annahernd giiltig.
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gewissen Angaben zufolge das Zentrum gegen die Wiederholung eines solchen 
Reizes eine Zeitlang unempfanglich; bei rasch einander folgenden Reizen ist 
deshalb nur jeder dritte, vierte usw. wirksam.

Zuerst seheinen Broca und Richet1) auf diese Erscheinung bei Hunden 
aufmerksam geworden zu sein, die in der Chloralosebetaubung durch Erschiitterung 
des Tisches zu Reflexzuckungen angeregt wurden. Messende Versuche haben 
Zwaardemaker und Lans* 2) am Lidreflex des Menschen angestellt, der durch 
optische Reize oder durch Anblasen des Auges ausgelost wurde. Danach besteht 
nach der Einwirkung eines einzelnen erfolgreichen Reizes ein Stadium relativer 
Unempfindlichkeit des Zentrums, das 0,5 bis 1 Sek. dauert und dem noch eine 
leiehte Herabsetzung der Erregbarkeit bis zu 2,5 bis 3 Sek. Dauei- folgt. Ais relatiy 
ist die Unempfindlichkeit zu bezeichnen, weil Verstarkung des Reizes das refraktare 
Stadium einschrankt, wahrend es fiir schwachere Reize erheblich groBer sein kann. 
Neuerdings fand Zwaardemaker eine Refraktarphase auch beim Schluck- 
reflex3). Nach eigenen Untersuchungen muB ich das allgemeine Vorkommen 
einer Refraktarperiode bei Reflexen in Abrede stellen.

!) A. Broca et Ch. Richet, Compt. rend. soc. de biol. 1897, p. 333. —
2) H. Zwaardemaker und L. J. Lans, Zentralbl. f. Physiol. 1899, Heft 13; Nederl.
Tijdschrift voor Geneeskunde 1899, Deel II, Nr. 17. — 3) Onders. Physiol. Laborat.
Utrecht. (5) V, 2, S. 145, 1905. — 4) A. Broca et Cb. Richet, Arch. de physiol.
(5. Sśr.) 9, 864, 1897. — 5) J. Setsch enow, iiber die elektrische und chemische 
Reizung der sensiblen Riickenmarksnerven des Frosches. Graz 1868, S. 11. —
6) A. Fick, Pfliigers Arch. 3, 326, 1870; W. Stirling, Ber. d. Ges. d. Wissensch. 
Leipzig, math.-phys. KL, 26, 372, 1874; J. Rosenthal, Monatsber. d. Beri. Akad, 
d. Wiss. 1875, 8. 419; Ward, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, 8. 72.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. in

Ahnliche Erscheinungen sind auch an der GroBhirnrinde angegeben worden, 
an der rhythmische Einzelreize nur dann unfehlbar sind, wenn dereń Interyall 
nicht zu klein ist4).

y) Summation der Reize.
Wiederholt ist davon die Rede gewesen, daB der Reflexapparat nur sehr 

schwer durch einzelne kurze ReizanstóBe in Tatigkeit zu setzen ist. Soli 
ein einzelner Induktionsschlag, der die Peripherie trifft, einen reflektorischen 
Erfolg haben, so mufl er sehr stark sein. Ob tibrigens starkę Offnungs- 
induktionsschliige noch ais Einzelreize zu betrachten sind, ist zweifelhaft. 
Einzeln unwirksame Reize kónnen aber, selbst wenn sie nur schwach sind, 
durch Wiederholung wirksam werden; die Reflexzentren besitzen also 
die Fahigkeit, Reize zu summieren.

Auf diese sehr wichtige und fiir die Unterscheidung der Eigenschaften 
der zentralen und der peripheren Neryensubstanz so bedeutsame Tatsache 
zuerst hingewiesen zu haben, ist das Verdienst von Setschenow’)■ Spatere 
Forscher6) haben seine Angaben yollkommen bestatigt. Je schneller die 
Reizfolge, desto leichter scheint der Erfolg einzutreten. Deshalb sind die 
freąuenten Induktionsschlage, wie sie der iibliche Schlittenapparat der 
Laboratorien liefert, von ganz besonders kraftiger Wirkung.

Hangt man einen enthirnten Erosch so auf, daB die Zehenspitzen in einen 
mit Wasser gefiillten rechteckigen Trog tauchen, dessen Schmalseiten innen mit 
stromzuleitenden Platinblechen bekleidet sind, so kann man sehr starkę einzelne 
Induktionsstróme durch das Wasser schicken, ohne daB das Praparat reagiert; lafit 
man aber schnell aufeinander folgende Wechselstróme hindurchgehen, so wird 
schon bei geringen Stromstarken der EuB aus dem Wasser gehoben. Stirling, 
der in besonders genauer Weise die die Haut treffenden Reize nach dei- Intensitat 
und der zeitlichen Eolge abstufte und die Bewegungsreaktion des Froschpraparates 
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graphisch yerzeichnete, stellte den Satz auf, dafi, je mehr die Reizintervalle ver- 
grofiert werden, um so betrachtlichere Stromstarken zur ErzieluDg des Reflexes 
notig sind und daB Vermehrung der Reizfreąuenz ein weit besseres 
Mittel zur Herbeif iihrung eines Erfolges ist ais Verstarkung der 
Stromintensitat. Mehr ais 1,5 bis 2,5 Sek. diirfen die Intervalle zwischen den 
Reizen nicht betragen, wenn Reflexe hervorgerufen werden soUen. Die mit diesen 
Beobachtungen nicbt recht in Einklang zu bringende Angabe von Ward, dafi 
innerhalb gewisser Grenzen (Intervalle von 0,05 bis 0,40 Sek.) fiir die Auslosung des 
Reflexes nur die Gesamtsumme, nicht die zeitliche Folgę der Einzelreize be- 
stimmend sei'), ist wahrscheinlicli auf besondere Versuchsbedingungen zuriick- 
zufiihren. Trafe sie zu, so wiirde der Reflex jedesmal eintreten, wenn eine bestimmte 
Reizzahl erreicht ist, also friiher, wenn rasche, spater, wenn langsame Reizfolgen 
benutzt werden. Nach dem Vorangeschickten wiirde dies abei- nur dann mbglich 
sein, wenn entweder bei den groBen Intervallen die Reizintensitaten yerstarkt oder 
wenn iiberhaupt maximale Reizstarken verwendet werden.

Bei Froschen, die mit Strychnin yergiftet sind, soli die Fahigkeit zur 
Summierung der Reflexreize erheblich vermindert sein2). Wenn sich dies be
statigt, wiirde erklarlich sein, dafi manche Autoren wahrend dei- Strychninvergiftung 
schwache chemische Hautreize wenig wirksam oder zum mindesten weniger wirksam 
gefunden haben ais mechanische, elektrische und andere Reize3); denn die reflek- 
torische Wirksamkeit jener beruht wahrscheinlich auf Summation.

Auch bei anderen ais elektrischen Reflexreizungen spielt die Summation 
der Reize durch das Zentralorgan eine Rolle. So bei der Heryorrufung des 
Kniephanomens durch Beklopfen der Patellarsehne, wo man das Wirksam- 
werden der an sich ungeniigenden mechanischen Einzelreize durch schnelle 
Wiederholung leicht beobachten kann4). Chemische Hautreize werden oft 
erst nach langerer Dauer wirksam. Vermutlich summieren sich hier die 
Reize bis zur zureichenden Starkę; es ist indessen nicht sicher, ob die 
Summation hier im Zentrum und nicht etwa in der Haut stattfindet.

Auf der chemischen Reizung der Haut durch sehr schwache Saure beruht 
die Turksche Methode zur Priifung der Reflexerregbarkeit desFrosches. Das Tier 
zieht die Pfote aus der Saure heraus, wenn der Reiz durch Summation die er- 
forderliche Intensitat erreicht hat. Die Geschwindigkeit, mit der dies geschieht, 
wird um so grbBer sein, je hohei- die Reflexerregbarkeit ist. Natiirlich ist die 
Summationszeit wesentlich von der Reflexzeit (s. sp.) yersohieden.

Ahnlichen Erseheinungen begegnet man bei thermischen und auch bei 
mechanischen Dauerreizen. Bei Riickenmarkskranken ist zuweilen ein yoriiber- 
gehender mechanischer Reiz nicht imstande, einen Reflex auszulósen, wird da- 
gegen wirksam, wenn er — ais gleichmaBiger, ununterbrochener Druck — 
eine Zeitlang andauert. Diese anscheinende Reflexverspatung ist offenbar 
eine Summationserscheinung.

Neben der zeitlichen Summation ist bei derartigen Reizen nicht seiten 
eine raumliche wirksam. Eine solche spielt bei den sogenannten Strich- 
reflexen eine Rolle. Wenn z. B. durch ein schnelles Hinstreichen iiber 
die Bauchhaut eine Zuckung der Bauchmuskeln erzeugt wird, summieren 
sich offenbar die schnell hintereinander ihren Ort wechselnden Reizantriebe. 
Zuweilen ist die Kombination raumlicher und zeitlicher Summation ganz be
sonders zur Heryorrufung yon Reflexen geeignet; so beim Kitzeln, wo die 

') Ward, a. a. O. — 2) S. Baglioni, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1900, 
Suppl.-Bd., S. 229. — 3) Altere Augaben s. bei C. Eckhard, Beitr. z. Anat. u. 
Physiol. 9, 15, 1881; K. Śchlick, Pfliigers Arch. 47, 171, 1890. — 4) J. Schreiber, 
Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 18, 284.
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Reizung eine Zeitlang fortgesetzt wird und dabei zwar ihren Ort bestandig 
wechselt, doch aber an die bereits beriihrten Stellen immer wieder zuriickkehrt.

Die Summierung elektrischer Reize ist auch hei der reflektorischen Beein
flussung automatischer Zentren nachgewiesen worden. So z. B. fiir das vaso- 
motorische. Ein einzelner Induktionsschlag, der nach Abtragung des Gehirns das 
Kopfmark odei' Riickenmark trifft, hat keine Wirkung auf den Blutdruck; hbchstens, 
daB ein sehr starker Schlag ihn um ein sehi' geringes erhoht. Schon maBig starkę 
Einzelreize werden aber durch Summation wirksam, wenn sie mit einer Haufigkeit 
von zwei bis drei in der Sekunde sich wiederholen. Bleibt die Stromstarke dieselbe, 
so wachst der Effekt mit zunehmender Reizfreąuenz bis zu einer gewissen Hohe der
selben (20 bis 25 pro Sekunde); will man durch langsamer einander folgende Reize 
eine gleiche Wirkung erhalten, so muB die Stromstarke gesteigert werden. Im 
ganzen ist aber zur Erreichung der Gefafiyerengerung groBe Reizfreąuenz besser 
geeignet ais Stromy erstarkungl).

’) H. Kronecker (u. Nicolaides), Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 437.
— 2) M. Marckwald und H. Kronecker, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880,
S. 100. — 3) M. Schiff, Lezioni sopra il sistema nervoso encefalico. Firenze 
1874, p. 524; N. Bubnoff und R. Heidenhain, Pfliigers Arch. 26, 145, 1881. —
4) O. Langendorff, Sitzungsber. Naturf. Ges. Rostock 1892; G. Mulert, Pfliigers 
Arch. 55, 550, 1894. Vgl. auch Dastre et Morat, Arch. de physiol. 6, (2) 438.
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Ahnliche Bedingungen scheinen fiir die, reflektorische Reizung des Atmungs- 
zentrums vom Vagus oder anderen Neryen aus zu bestehen* 2).

Auch bei Reizung der motorischen Gebiete der GroBhirnrinde erweisen 
sich einzelne Induktionsschlage erst bei ungeheuren Reizintensitaten wirksam, 
wahrend Reizfolgen schon bei geringen Stromstarken Erfolg haben3).

Endlich sei angefiihrt, dafi ganz ahnlich den NeryenzeUen des cerebrospinalen 
Zentralapparates sich auch die des oberen Halsganglions yerhalten, die in den 
Weg dei- pupillenerweiternden Fasern des Halssympathicus eingeschaltet sind. 
Unterhalb des Ganglions sind einzelne Induktionsschlage selten und dann nur bei 
groBer Starkę wirksam, wahrend die aus dem Ganglion entstehenden kopfwarts 
yerlaufenden Neryenfaden auch gegen maBige Einzelschlage empflndlich sind. 
In den Versuchen yon Mulert ergaben sich fiir die Reizung der pracellularen 
PupiUarfasern ahnliche Summationsgesetze, wie sie fiir die Reflexreize am Frosch- 
riickenmark gefunden worden sind. Bei groBen Reizinteryallen findet eine Sum
mation nicht statt; sie beginnt erst bei Interyallen von 0,5 Sek. und nimmt mit 
wachsender Reizfreąuenz anfangs langsam, spater rapide zu. Auch hier wird der 
Effekt mehr durch Verkiirzung der Reizinteryalle ais durch Vermehrung der 
Reizzahl oder der Stromintensitat gesteigert4).

Die Summation der Reize ist eine von den Erseheinungen, 
durch die sich die zentralen Vorgange im Neryensysteme ais 
grundsatzlich yerschieden von denen in der peripherischen 
Neryensubstanz darstellen. Im einmal gereizten Neryen klingt der Er- 
regungszustand schnell ab, ohne mehr ais eine auherst fliichtige Nachwirkung 
zu hinterlassen; die Neryenzelle, die ja yermutlich die Wesensyerschiedenheit 
von Peripherie und Zentrum bedingt, behalt nach jeder auch noch so kurzeń 
Reizung einen yeranderten Zustand zuriick, der nur langsam yergeht und 
sie anspruchsfahiger macht fiir einen nachfolgenden Reiz. So wird sie fahig, 
auf eine Folgę yon ihr zutlietienden Reizen zu antworten, dereń jeder einzelne 
unyermogend ist, sie zur Reaktion zu yeranlassen, und von zwei oder mehr 
einander folgenden wirksamen Reizen die spateren mit starkeren Entladungen 
zu beantworten.

Der Ausdruck Summation der Reize darf nicht zu MiByerstandnissen 
Anlafi geben. Um eine Aufspeicherung des Reizes als.solchen handelt es 
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sich tatsachlich nicht, sondern um das Zuriickbleiben eines Restes der durch 
den Reiz veranlafiten Veranderung in der Zelle, eines Zustandes also, 
in dem sie erregbarer fiir eine nachfolgende Reizung ist. 
Wenn wie beim Herzen auch beim Zentralorgan der motorische Erfolg 
einer Reizung lediglich durch die Zustande im erregten Organ, nicht aber 
durch die Reizstiirke bestimmt wurde, konnte das Refleszentrum ebensowenig 
wie das Herz einen Vorteił von einer wirklichen Reizaufspeicherung haben, 
konnte diese also auch nicht in einer yerstarkten Entladung zum Aus- 
druck bringen. Wohl aber wurde es durch die erhóhte Erregbarkeit, in 
die es ein Reiz yersetzte, zu einer starkeren Reaktion auf den nachfolgenden 
AnstoB befahigt. Zwischen dem Herzmuskel und dem nervósen Zentralorgan 
bestande demgemaB in dieser Beziehung, also in der Bedeutung der bei beiden 
nachweisbaren Summation der Reize, nicht der Unterschied, den man hier 
feststellen zu miissen geglaubt hat').

Summationserscheinungen bei wiederholten Antrieben treten nicht nur 
dan n auf, wenn die Einzelreize, die den Empfindungsnerven treffen, unter 

der Schwelle liegen, also fiir sich nicht wirksam sind, 
sondern auch dann, wenn jeder bereits eine merkliche 
Reflexzuckung hervorbringt. Auf solcher Summation beruht 
das zuerst am Herzmuskel entdeckte Phanomen der 
„Treppe11. Im Beginn einer Reflexserie steigen namlich 
anfangs die Zuckungen oft staffelformig bis zu der zu er- 
reichenden Maximalhdhe an (Fig. 36.)

’) H. Kronecker, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S.285. — 2) W. Bieder
mann, Pfliigers Arch. 80, 451, 1900. — 3) Derselbe, a. a. O., S. 458.

Sehr schon tritt die Summation uberminimaler Reize 
bei dem durch Beklopfen der Patellarsehne erregten Knie- 
phanomen auf, wenn man den Reiz in gleichen Zeitabstanden 
wiederholt. Schreibt man Reihen von Patellarreflexen bei 
variierter Reizfreąuenz auf, so sind die Reflexzuckungen 
um so hóher, je dichter die Reizfolgen sind (Scheven).

„Treppe“ bei Reflex- 
bewegungen. Frosch. 

(Nach Stirling.)

Zum Studium der Reizsummation eignen sich auch abgekiihlte Frbsche, bei 
denen infolge ihrer erhohten Erregbarkeit schon mafiig starkę einzelne Induktions- 
schlage Eeflexe erzeugen2). LaBt man hier zwei gleich starkę Reize in nicht zu 
geringem Abstande einander folgen, so ist die zweite Zuckung stets verstarkt. Fiir 
die GroBe des Erfolges ist auch hier natiirlich einerseits die Reizstarke, anderer
seits die Dauer des Intervalls entscheidend; die Spur einer schwachen Reizung 
verwischt sich schneller ais die einer starken.

Zur Summation der Reize gesellt sich bei geniigend rascher Reizfolge 
nicht seiten eine Superposition der einzelnen Reflexzuckungen. Beim 
abgekiihlten Frosch ist diese besonders leicht zu erhalten, weil bei ihm sich 
zu der hoch gesteigerten Reflexerregbarkeit eine Verzógerung des zeitlichen 
Ablaufs der Erregung gesellt. Die Superpositionserscheinungen gestalten 
sich aber infolge des Eingreifens der Summation hier sehr charakteristisch: 
schon bei maBig freąuenten Reizserien nimmt namlich die Hóhe der ersten 
zwei bis fiinf Zuckungen auBerordentlich rasch zu, so daB ungewohnlich 
groBe Zuckungshóhen erreicht werden 3).
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Die der Mitteilung von Biedermann entnommene Figur 37 móge das 
Verhalten bei doppelten und dreifachen Reizen erlautern. Die erste, zweite 
und funfte Zuckung sind je durch einen schwachen Offnungsinduktions-

Superposition der Reflexzuckungen beim Kaltfrosch. (Nach Biedermann.) 

schlag ausgelóst, die dritte durch zwei, die vierte durch drei ebensolche 
Reize in der halben Sekunde.

d) Bedingungen der Reflexerregbarkeit.
«) Ermiidbarkeit.

Ob der Reflexapparat bei fortgesetzter Beanspruchung ermiidet, wie 
schnell dies der Fali, an welche Bedingungen die gróGere oder geringere 
Ermudbarkeit sich kniipft, dariiber laBt sich wenig sagen, da systematische 
Untersuchungen dariiber fehlen. Ein Maximum der Reflexleistungen wird 
man nur bei solchen Versuchsobjekten zu erwarten haben, bei denen der 
Blutlauf ungestort ist; haben doch die Untersuchungen von Verworn am 
Strychninfrosch gezeigt, von wie groBer Bedeutung fiir den Eintritt der 
Reflexermiidung und fiir die Erholung die Blutversorgung und besonders der 
Sauerstoff istt). Viele andere Momente werden auBerdem ihren EinfluB 
auBern: die Temperatur (beim Kaltbliiter), das Tempo der Reizung (bei periodi- 
schen Reflexreihen), die GrróBe der der Reflexbewegung entgegenstehenden 
Widerstande u. a. m. Es ist mir nicht zweifełhaft, daB es ein Optimum der 
Bedingungen gibt, bei dem die regenerativen Prozesse so mit dem Stoff- 
verbrauch Schritt halten, daB eine Ermudung des Reflexapparates uberhaupt 
nicht eintritt 2).

Bei kiihler Temperatur sah ich den mit Strychnin vergifteten Frosch 
tagelang im reflektorischen Starrkrampf verharren. Schildkróten konnen 
mehrere Tage und Nachte hindurch auf periodisch wiederkehrende Reize mit 
Reflexbewegungen der Extremitaten antworten, ohne das geringste Zeichen 
der Ermudung zu zeigen 3). Auch ich habe bei solchen Tieren, in Bestatigung 

*) M. Verworn, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1900, Suppl.-Bd., S. 152. — 
!) Wie ja auch unter geeigneten Bedingungen endlose Beihen von willkiirlichen 
Kontraktionen am Ergographen geschrieben werden konnen (L. Treves, Pfliigers 
Arch. 88, 7, 1901) und auch rhythmisch-automatische Zentralapparate (Atmungs- 
zentrum) ohne Ermudung arbeiten. — s) G. Fano, Arch. ital. de biol. 39, 122, 1903.
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derVersuche von Fan o, lange Reflex- 
reihen gezeichnet; die 50 Zuckungen 
der nebenstehenden Figur 38, die 
ich einem meiner Versuche entnehme, 
lassen keine Abnahme der Leistungs- 
fiihigkeit erkennen ')•

Scheven hat bei Gelegenheit 
seiner Untersuchung des Patellar- 
reflexes beim Kaninchen aus mehreren 
hundert Einzelreflexen bestehende 
Serien gezeichnet, bei denen Er- 
mudungserscheinungen erst sehr spat 
bemerkbar werden.

Allerdings liegen auch gegen- 
teilige Angaben vor. Insbesondere hat 
die schnelle Erschópf ung mit Strychnin 
vergifteter Tiere oft zur Annahme 
einer grofien Refiexermiidbarkeit ver- 
fiihrt. Sternberg sah Ermudung bei 
den Sehnenreflexen 2), ich selbst bei 
spinalen Atemreflexen 3). Natiirlich 
soli auch die Moglichkeit einer Er
mudung des Reflexapparates keines- 
wegs geleugnet werden; es handelt 
sich nur um die Warnung, sie zu iiber- 
schatzen und Erfahrungen, die unter 
ungiinstigen Bedingungen gewonnen 
worden sind, zu verallgemeinern.

/S) Sauerstoffzufuhr.
Wie alle Leistungen der Zentral- 

organe sind auch die reflektorischen 
von der Zufiihrung von Sauerstoff ab- 
hiingig. Fiir die Reflexe der warm- 
bliitigen Tiere gilt dies in weit hóherem 
Mafie ais fiir die der Kaltbliiter.

Unter den Wirbellosen gibt es 
anaerobe Tiere, die mehrere Tage lang 
in ganzlich sauerstofffreien Medien leben 
und sich lebhaft (yermutlich auch. reflek-

') Die auffallenden Hbhenschwan- 
kungen in der beistehenden Kurve ent- 
sprechen den von Dano zuerst beschrie
benen und auf einen periodischen Wechsel 
der Eeflexerregbarkeit zuruckgefiihrten 
Oszillationen. — 2) M. Sternberg, Sitzb. 
d. Wien. Akad. d. Wiss. 100 (3), 251, 
1891. — 3) O. Langendorff, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1880, S. 522. 
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torisch) bewegen kónnen1); doch hajidelt es sich hier um parasitische Wiirmer, 
die im Darmkanal von Saugetieren, also in einer fast gar keinen Sauerstofi ent- 
haltenden Atmosphare, dauernd leben, bei denen also eine Anpassung an diese 
besonderen Existenzbedingungen angenommen werden darf.

*) G. Bunge, Zeitschr. f. physiol. Chem. 8, 48, 1883. — 2) H. Aubert,
Pfliigers Arch. 26, 293, 1881; 27, 566, 1882. Vgl. auch E. Pfliiger, Pfliigers 
Arch. 10, 314, 1875. P. Bert, La pression barometriąue, Paris 1878, p. 578. —
3) P. Bergman, Skand. Arch. f. Physiol. 7, 198, 1897. Vgl. auch S. Binger
u. Murrell, Journ. of Physiol. 1, 72, 1878/1879 und Heubach, Arch. f. exper. 
Pathol. u. Pharmakol. 5, 6, 1876. — 4) M. Verworn, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1900, Suppl.-Bd.; Berlin, klin. Wochenschr. 1901, Nr. 5; Die Biogenhypothese, 
Jena 1903, 8. 28.

Das Sauerstoffbediirfnis des Frosches ist natiirlich von der Temperatur 
abhangig. Nach Aubert zeigen Frosche in sauerstoffloser Luft bei 2° 
mehrere Tage lang Reflexbewegungen, bei 6 bis 10° bleiben sie mehr ais 
fiinf Stunden, bei 10 bis 20° iiber zwei Stunden, bei Temperaturen iiber 25° 
nur eine halbe Stunde oder noch kiirzere Zeit bewegungsfahig. SchlieBlich tritt 
in allen Fallen eine tiefe Betaubung und Reflexlosigkeit ein (asphyktische 
Narkose), wahrend zugleich Nervenstamme und Muskeln ihre Erregbarkeit 
fast unyersehrt bewahrt haben. Ahnliche Erseheinungen werden bei Auf- 
bewahrung der Tiere in einem fast ganz luftleeren, nur mit Wasserdampf 
gefiillten Raume beobachtet. Werden die Tiere wieder an die Luft gebracht, 
so stellen sich die Funktionen der neryósen Zentralorgane allmahlich wieder 
ein, schneller, wenn der Aufenthalt im sauerstofffreien Medium nur kurze Zeit, 
langsamer, wenn er langer gedauert hat. Nach mehrstiindigem Aufenthalt 
bei 15 bis 20° C kann es iiber 24 Stunden wahren, bis die Betaubung weicht* 2 3).

Diese Beobachtungen erinnern an die Erfahrungen, die man bei Unter- 
brechung der Blutzufuhr an den Zentralorganen gemacht hat; zwar 
kónnen diese nicht allein ais Folgen der Sauerstoffentziehung gedeutet 
werden, doch ist diese jedenfalls wesentlich beteiligt. Bei B. esculenta 
erlóschen infolge der Unterbindung der Aorta nach meinen Versuchen die 
Ruckenmarksreflexe bei 15 bis 20° C spatestens in zwei Stunden; der Gras- 
frosch erstickt schneller; bei ihm soli schon 30 bis 50 Minuten nach Unter- 
brechung des Blutlaufes die Reflextatigkeit schwinden s). In sehr eindring- 
licher Weise lehren die Bedeutung des Sauerstoffs dieVersuche vonVerworn4), 
der das Blut des mit Strychnin yergifteten Frosches durch sauerstofffreie 
Kochsalzlósung yerdrangte und bei fortgesetzter Durchspulung in weniger 
ais einer Stunde die Reflexerregbarkeit vollkommen erlóschen sah. Wurde dann 
statt der O-freien eine mit Sauerstoff gut geschuttelte Salzlósung durch die 
GefaBe des Tieres hindurchgespiilt, so erholte sich der Frosch in kiirzester 
Zeit, und die hohe, fiir die Strychninvergiftung charakteristische Reflexerreg- 
barkeit kehrte sofort wieder.

DaB bei Saugetieren infolge von Verblutung oder Aortenunterbindung 
die reflektorischen Leistungen des Riickenmarks sehr schnell verschwinden, 
lehren zahlreiche Erfahrungen. Bei der VerschlieBung der Bauchaorta, dem 
sog. Stensonschen Yersuch, riihrt die schnell eintretende Lahmung von 
der Anamie des Lendenmarks her. Nimmt man nun an, daB die motorischen 
Vorderhornzellen in demselben Moment fiir zentripetale Reflexreize unerregbar 
werden, in dem sie es fiir die willkiirlichen Bewegungsimpulse sind, so wurde 
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beim Hunde nur ein Zeitraum von ’/2 bis l1^ Minuten zwischen dem Be- 
ginne der Blutleere und dem Erlóschen der Reflexe liegen x).

’) L. Fredericą, Arch. de biol. 10, 131; Travaux du Laboratoire 3, 5,
1889/1890. Colson, ebenda, p. 111. — 2) J. Rosenthal, Compt. rend. Acad. des
sc. 64, 1142, 1867. W. Leube, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1867, S. 629. Uspensky,
ebenda 1868, S. 522. W. Filehne, ebenda 1873, S. 370. B. Buchheim, Pfliigers 
Arch. 11, 177, 1875. Bro wn-S óąuard, Arch. de physiol. norm, et pathol. 4,
204, 1872. BoBbach, Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1873, 8. 270. L. Pau-
schinger, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1878, 8. 401. — 3) W. Stirling, Verh. 
d. Sachs. Ges. d. Wiss. zu Leipzig (Math.-phys. KI.) 26, 386, 1874. — 4) H. Aron- 
son, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1885, 8. 267. — 5) Uspensky, ebenda 1869, 
8. 401. — *) M. Schiff, Appendici alle lezioni sul sistema nervoso encefalico, Firenze 
1873, p. 530; iibersetzt im Arch. f. exper. Pathol. u. Pharmakol. 3, 172, 1875. —
7) A. Freusberg, Beri.klin.Woehensehr. 1875, S. 666; Pfliigers Arch. 10, 184, 1875.—
’) O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 522. — ’) J. Cayrade, 
Reclierches oritiąues et experimentales sur les mouvements reflexes. These. Paris 1864,
p. 48. J. Tarehanow und P. Arehangelsky, s. unten. H. Winterstein, Zeit- 
schrift f. allg. Physiol. 1, 131, 1902. Die letztgenannten Autoren beobaehteten auf 
dei’ Hohe der Beflexsteigerung (bei einer Kórpertemperatur von 32° naeh Winter
stein) klonische und an die Strychninvergiftung erinnernde tetanische Krampfe.

An dieser Stelle muB auch der allerdings nicht unbestrittenen Angabe 
gedacht werden, dafi die durch kunstliche Atmung herbeigefiihrte Apnoe die 
Reflexkrampfe mit Strychnin vergifteter Tiere verhindere oder wenigstens ver- 
zógere und mildere * 2). Sieht man das Wesen des apnoischen Zustandes mit 
Rosenthal in einer Hyperarterialisierung des Blutes, so gelangt man zu der 
Folgerung, daB das sauerstoffreichere Blut die Erregbarkeit der reflektorischen 
Zentralapparate herabsetzt, wie es ja auch die Tatigkeit des Atemzentrums 
aufhebt. Ganz klar sieht man indessen in dieser Frage noch nicht; vor allem 
wurden neue Untersuchungen dariiber erwiinscht sein, welchen EinfluB die Apnoe 
auf das Zustandekommen der gewbhnlichen Reflexbewegungen ausiibt.

Stirling3) hat angegeben, daB beim Frosch kunstliche Atmung verschie- 
dener Tiefe und Freąuenz keinen merkliehen EinfluB auf die Beflexerregbarkeit 
hat; doch wird die Bedeutung dieses Befundes dadurch abgeschwacht, daB sich 
bei Frbschen selbst durch sehr energische kunstliche Atmung Apnoe nicht herbei- 
fiihren laBt4). Fiir die Beflexbewegungen der Saugetiere liegen Angaben vor, 
nach denen es gelingen soli, den reflektorischen LidschluB, den Herzvagusreflex 
vom Sympathieus und andere Beflexe durch eine bis zur Apnoisierung fortgesetzte 
kiinstliche Atmung zu hemmen oder stark zu schwachen5 *).

Auch Schiff1’) vermochte durch lebhafte kunstliche Bespiration mit der 
selbstandigen Atmung zugleich alle Beflextatigkeit zu unterdriicken. Da er aber 
selbst angibt, daB er sehr hohen Einblasungsdruck dabei verwenden mufite, liegt 
der Verdacht nahe, daB es sich hier nicht um den Sauerstoff gehandelt habe, 
sondern um den reflexhemmenden EinfluB der fortgesetzten Lungenaufblasung. 
Ganz ausgeschlossen ist aber eine solche durch die Lungenvagi vermittelte 
Hemmung, wenn auch die Beflexe des isolierten Lendenmarks beim Hunde durch die 
Apnoe unterdriickt werden7), oder wenn die nach Abtrennung des Kopfmarks durch 
Hautreize herbeizufiihrenden Atmungsreflexe nach lebhafter kiinstlicher Atmung 
anfangs ganz ausbleiben und erst allmahlich mit wachsender Starkę sich einstellen 8).

y) Temperatur.
Bei kaltbliitigen Tieren wachst im allgemeinen mit zunehmender Tempe

ratur die Reflexerregbarkeit9); ebenso kann man sie bei Warmbliitern durch 
Erwarmung steigern. Doch liegen, wenigstens fiir denFrosch, Beobachtungen
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vor, die das Verhaltnis zwischen Temperatur und Reflextatigkeit nicht so ein- 
fach erscheinen lassen.

Die erste dieser Tatsachen ist die War melahmung J). Taucht man einen 
Frosch in Wasser von 37 his 38° C, so tritt ein der tiefsten Narkose ahnlicher 
Zustand ein, in welchem das Tier nicht nur der Spontaneitat vóllig beraubt er
scheint, sondern auch auf die starksten Empfindungsreize nicht mehr reagiert* 2).

*) Cl. Bernard, Leęons sur les anesthesiques et sur l’asphyxie, Paris 1875, 
p. 91. — s) Nach M. Foster, Journ. of Anat, and Physiol. 8, sehwinden die 
Reflexe des Frosehes schon bei 30’C. Nach meinen Erfahrungen kann man 
Eskulenten in einem auf 30° erwarmten Luftbade mehrere Wochen lang am Leben 
und bei gutem Befinden erhalten. —■ 3) J. Tar chanów, Bullet. de 1’Academie
des seiences de St. Pćtersbourg 16, 226, 1871. P. Arehangelsky, Militararztl.
Journ. Petersburg 1873. Febr., 8. 21. (Beide zitiert nach C. Eckhard, Beitr.
zur Anat. u. Physiol. 9, 136, GieBen 1881.) B. Luchsinger, Pfliigers Arch. 22, 
169,1880. — 4) Spater seheint Bernard iiber die Ursache der Warmenarkose anderer 
Ansicht geworden zu sein. Vgl. seine Vorlesungen iiber die tierisehe Warme, die 
Wirkungen der Warme und das Fieber (iibersetzt von A. Sehuster), Leipzig 1876,
S. 351. — 5) H. Winterstein, Zeitsehr. f. allg. Physiol. 1, 129, 1902. M. Verworn,
Die Biogenhypothese, Jena 1903, S. 61. DieVersuehe yon W. sind allerdings dureh die
gleiehzeitige Strychninvergiftung komplizieft. — °) Ch. Richet, Compt. rend. Aead.
des seienees Paris 88, 978, 1879. A. Guillebeau u. B.Luchsinger, Pfliigers Arch. 
28, 22, 1882. B. Luchsinger u. C. Arnold in des letzteren Inaug.-Diss. Bern 1880.

Die Lahmung ist eine zentrale, denn Bewegungsnerven und Muskeln sind 
noch erregbar; das Herz pflegt freilich still zu stehen; doch ware das Aufhóren 
des Blutlaufes fiir sich allein nicht imstande, ein so schnelles Erlóschen der zen
tralen Funktionen herbeifiihren. Es laBt sich auch zeigen, daB die alleinige Er- 
warmung des Riickenmarks oder einzelner Abschnitte desselben zum Erlóschen 
aller oder der durch den geschadigten Teil vermittelten Reflexe fiihrt, wahrend 
dabei die Leitung durch die weiBe Substanz erhalten bleiben kann8). Die Warnie 
wirkt also schadigend auf das zentrale Riickenmarksgrau. Kiihlt man das Tier 
beizeiten ab, indem man es in kaltes Wasser setzt, so kehren Reflexe, Atmung 
und die iibrigen Lebenserscheinungen bald wieder. Wie der Frosch yerhalten sich 
auch andere Kaltbliiter, wahrend durch Uberhitzung warmbliitiger Tiere ein ahn
licher Zustand nicht herbeizufiihren ist.

Die Ursache der Warmelahmung erkannte bereits Cl. Bernard, ihr 
Entdecker, in der akuten Erstickung der Zentralorgane; das Blut der 
erwarmten Tiere fand er sehr dunkel4). Offenbar handelt es sich um eine 
Beschleunigung der Stoffwechselyorgange, durch die der disponible Sauerstoff 
so rapide verbraucht wird, daB der Wiederersatz auf dem gewóhnlichen Wege 
nicht geniigt und die Ausscheidung oder Zerstórung der in uberreichem 
Mafie entstehenden Stoffwechselprodukte unmóglich wird. Die mangelnde 
Blutzirkulation wird natiirlich diese schadigenden Einfliisse noch yerstarken. 
In einer sauerstofffreien Atmosphare erholt sich der durch Warme gelahmte 
Frosch auch nach derAbkuhlung nicht; ebenso versagt die Abkiihlung, wenn 
sie durch Spiilung der Blutgefafie des warmelahmen Frosches mit kalter, aber 
O-freier Kochsalzlósung geschieht. Leitet man dagegen kuhles sauerstoffreiches 
Blut durch die Gefafie des Tieres, so kehren die zentralen Funktionen zuriick

Auch bei wirbellosen Tieren wird durch hóhere Temperaturen das Reflex- 
yermógen aufgehoben; so z. B. beim Blutegel, beim Regenwurm, bei Kafern (be
sonders Wasserkaf ern) und beim Flufikrebs, der schon in Wasser von 27 bis 30° C 
seine Reflexe yerliert, aber selbst nach Einwirkung einer Temperatur von 32° in 
kaltem Wasser wieder auflebt6 *).
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Eine weitere Tatsache, die fiir die Beurteilung des Temperatureinflusses 
auf die Reflexe Bedeutung hat, ist die Steigerung der Reflexerregbarkeit 
des Frosches durch Kalte1).

') J. v. Tar eh ano w, Bullet. Acad. imper. des scienees de St. Petersbourg 
16, 233, 1871; Gazette mód. de Paris 1875, Nr. 23 et 34. A. Freusberg, Pfliigers 
Arch. 10, 174, 1874; Arch. fiir exper. Pathol. und Pharmakol. 6, 49, 1877. 
W. Wundt, Unters. zur Mechanik der Neryen und Neryenzentren 2, 56, 1871. 
W. Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 408, 1900. H. v. Baeyer, Zeitschr. f. allg. 
Physiol. 1, 265, 1902.

Kiihlt man einen Frosch (7?. temporaria) nach Abtrennung des Riicken- 
marks von der Med. óblongata durch Einpacken seines Vorderkorpers in Eis 
oder durch langere Aufbewahrung im Eisschrank stark ab, so sieht man die 
durch taktile oder chemische Reize gepriifte Reflexerregbarbeit erheblich iiber 
das gewóhnliche Mafi hinaus wachsen. Die geringste Reizung der HinterfuB- 
zehen oder anderer Stellen geniigt, um lebhafte und energische Reflexbewe- 
gungen hervorzurufen; insbesondere ergibt auch die Priifung mittels des 
Tiirckschen Yerfahrens eine Zunahme der Anspruchsfahigkeit des Reflex- 
apparates. Schon die fluchtigsten Reize werden mit lange andauernder toni- 
scher Erregung beantwortet.

Die Ursache dieser Erregbarkeitssteigerung wird von den Autoren, die 
sich damit beschaftigt haben, in sehr yerschiedenen Umstanden gesucht. Freus- 
berg meint sie auf eine Summation der Reize zuruckfiihren zu kónnen, 
des Kaltereizes, der von den sensiblen Neryen aus das Zentralorgan in eine 
Art von latenter Erregung yersetze, und des zur Priifung des Reflexvermógens 
angewendeten Reizes. Den gegenwartig herrschenden Anschauungen ent- 
sprechend wiirde man yielleicht den von ihm gedachten Vorgang besser 
ais eine Reflexbahnung bezeichnen kónnen. Anderer Meinung ist Bieder
mann, der die Quelle der Reflexsteigerung in das Zentralorgan selbst yerlegt, 
in welchem durch die Abkiihlung eine Yeranderung des Stoffwechsels 
Platz greifen soli. Von den beiden in der lebenden Substanz standig ab- 
laufenden antagonistischen Prozessen wiirde durch die Kalte die Dissimilation 
friiher und starker geschadigt ais die Assimilation; daraus ergabe sich ein 
Ubergewicht der letzteren und mit ihm eine Steigerung der Erregbarkeit. 
In etwas einseitiger Weise, freilich mit Vorbehalt, yersucht v. Baeyer diesen 
ProzeB lediglich auf eine Sauerstoffspeicherung in den Neryenzellen zu 
beziehen, die nach seinen Beobachtungen in der Kalte yiel bedeutender ist 
ais bei hóherer Temperatur.

Trotz der ansprechenden Darlegungen Biedermanna scheint mir die Ur
sache der Reflexerhóhung in der Kalte noch nicht ais in seinem Sinne aufgeklart 
gelten zu kónnen, wie ich auch die Ansicht von Freusberg noeh nicht ais wider- 
legt ansehen kann. Es ist mir auch zweifelhaft, ob die Versuehsbedingungen von 
Biedermann einerseits und von Tarchanow und Freusberg andererseits ais 
gleiehwertig gelten diirfen.

5. Formen der Reflexbewegung.
Die Reflexzuckung, die man durch Reizung eines sensiblen Neryen mit 

einem einzelnen Induktionsschlag heryorruft, hat einen ausgedehnteren Ver- 
lauf ais die yon Bewegungsneryen durch denselben Reiz direkt erregte Muskel- 
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zuckung1). Deutlich tritt die Verzogerung ihres zeitlichen Ablaufs hervor, 
wenn man den Versuch bei Abkiihlung des Riickenmarks anstellt; es zeigt 
sich dann auch, dafi sie wesentlich, wenn nicht yóllig auf einer Verlang- 
samung der Muskelerschlaffung beruht2). Durch rhythmische Reizung des 
Neryen erzielt man reflektorischen Tetanus, bei abgekiihlten Tieren 
natiirlich schon bei sehr geringer Reizfreąuenz.

’) W. Wundt, Unters. zur Mechanik usw. 2, 23, 1876. Zu beachten ist, daB 
Wundt sich der Hilfsvergiftung mit sehr kleinen Strychninmengen bedient hat. Einen 
tetanischen Charakter aller Reflexbewegungen lehnt er aber gegeniiber Kronecker 
und Stirling ausdriicklich ab; siehe H. Kronecker und W. Stirling, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1878, S. 23, und W. Wundt, Grundziige der physiologischen 
Psychologie 1, 82 (Anm.), 5. Aufl., Leipzig 1902. — E. Cyon, Compt. rend. Soc. 
de biol. 1876. — 2) W. Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 455, 1900. — 3) Von 
Tetanus ist nur dann zu sprechen, wenn die Bewegung eine oszillatorische ist und 
durch Superposition hbher ist ais eine Zuckung. Es ist zweckmaBig, solche dauernde 
Zusammenziehungen, die diesen Anforderungen nicht entsprechen, ais tetanoide 
oder Dauerkontraktionen zu bezeicbnen. — 4) W. Biedermann, a. a. O., S. 416; 
W. Wundt, a. a. O., S. 60. — 5) Fr. Goltz, Beitr. zur Lehre von den Funktionen 
der Neryenzentren des Frosches, Berlin 1869, S. 6. — 6) Derselbe, a. a. O., S. 20. — 
7) O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 141. — 8) M. Yerworn, 
Pfliigers Arch. 65, 63, 1897.

a) Tonische Reflexe.
Von der Haut aus vermag man bei Frbschen sehr leicht durch nicht 

allzu kurz dauernde Reize Reflexbewegungen von tetanischem oder tetanoidem 
Charakter zu erzeugen3)- Es ist nicht unwahrscheinlich, daB alle Hautreflexe 
von dieser Art sind. Oft aber dauert die Kontraktion weit langer ais die 
Reizung; ist dies sehr auffallig, wahrt die Zusammenziehung ganze Sekunden 
oder gar minuten- und stundenlang, so spricht man von tonischen Reflesen 
oder auch von tonischen Reflexkrampfen. Solche Kontraktionen sind 
durchaus nicht immer von maximaler GroBe.

Besonders leicht erhalt man sie hei stark abgekiihlten Frbschen, bei denen 
selbst die fliichtigsten Reize mit tonischer Erregung beantwortet werden4). Im 
Hochsommer andererseits bewirkt nicht seiten bei enthirnten Frbschen Streichen 
der Riickenhaut eine tetanische Zusammenziehung der Streckmuskeln des Rumpfes5). 
Ein besonders lange anhaltender Reflexkrampf ist der Umarmungsreflex des mann- 
lichen Frosches bei der Begattung, der vier bis fiinf, bei kalter Witterung acht 
bis zehn Tage andauern kann6).

Mechanische oder elektrische Reizung des Trigeminusgebietes bewirkt bei un- 
yersehrten oder des GroB- und Mittelhirns beraubten Frbschen einen gekreuzten 
Reflex: Das Hinterbein der anderen Seite wird im Hiiftgelenk stark gebeugt und 
abduziert, in den iibrigen Gelenken mafiig gestreckt., die Schwimmhaut entfaltet. 
Auch dieser Reflex hat oft einen' ausgesprochen tetanischen Charakter7). Bei 
Grasfroschen kann man durch Driicken oder Reiben der Flankenhaut einen tonischen 
Reflexkrampf heryorrufen, der unter Umstanden eine Stunde iiberdauern kann und 
der darin sich auBert, daB das Tier mit katzenbuckelartig gekrummtem Riicken 
auf den gestreckten Extremitaten unbeweglich stehen bleibt8).

Zu den tonischen Reflexen konnen auch die Strychninkrampf e gerechnet 
werden. In einem bestimmten Stadium der Vergiftung bewirken selbst die schwachsten 
und fliichtigsten Hautreize tetanische Reflexbewegungen. Spater brechen, an- 
scheinend ohne yeranlassenden Reiz, allgemeine Krampfe (Strecktetanus) aus, dereń 
reflektorische Natur aber fiir sicher gehalten wird.
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Die bei warmbliitigen Tieren yorkommenden tonischen Reflexe sind bisher 
wenig untersucht.

"Wir sehen hier ab vom Tonus der Sphincteren und von dem der Irismuskeln 
und anderen, wahrscheinlich auf reflektorischem Wege unterhaltenen Dauererregungen, 
ebenso wie auch des Brondgeestschen Muskeltonus beim Frosche nicht Erwahnung 
geschehen ist, weil an dieser Stelle nur solche Reflexe behandelt werden sollen, 
die auf accidentelle Reize zuruckzufiihren sind.

GroBe Neigung zur Entwickelung tonischer Reflexe zeigen Hunde bei gewissen 
Graden der Morphiumnarkose, bei denen reflektorisch yerursachte Muskelkontraktionen 
nur sehr langsam zuriickgehen'). Ein tonischerReflex ist auch die von Sherrington2) 
unter dem Kamen „decerebrate rigidity“ beschriebene tagelang andauernde spastische 
Kontraktion gewisser Muskelgruppen, die bei yerschiedenen Saugetieren nach Fort- 
nahme des GroBhirns und einigen anderen Verletzungen der Zentralorgane auftritt 
und zu seltsamen Gliederstellungen fiihrt. Ais reflektorisch erweist sich dieser 
Spasmus dadurch, daB Durchschneidung hinterer Riickenmarkswurzeln die tonische 
Zusammenziehung der entsprechenden Glieder aufhebt. Bei solchen Tieren nehmen 
iiberhaupt alle Reflexbewegungen leicht einen tonischen Charakter an.

Unter pathologischen Bedingungen treten andauernde Reflexkontrak- 
tionen auch beim Menschen auf (tonische Reflexkrampfe). Der 
dauernde Lidkrampf (tonischer Blepharospasmus) ist dafiir ein Beispiel.

b) Periodische Reflexe.
Haufig ist die reflektorische Antwort auf einen dauernden (zuweilen schon 

auf einen fliichtigen) Reiz periodischer Natur.
Zuerst scheint Ed. Weber 3) auf intermittierende Reflexbetvegungen auf- 

merksam geworden zu sein; spater hat man erkannt, dafi sie sehr haufig yor- 
kommen 4).

Bei enthirnten Fróschen, dereń Haut durch schwache Saure oder elektrisch 
gereizt wird, ist es fast die Regel, daB der reflektorischen Hauptentladung wieder- 
holte schwachere Bewegungen yorangehen, denen man den Namen der „yorlauflgen 
Reflexe “ gegehen hat. Andere Małe wird bei fortdauerndem Reize dieselbe Bewegung 
mehrmals oder sogar yiele Małe wiederholt (siehe Fig. 39). Der bekannteste unter 
derartigen Reflexen ist der 'Wischreflex, der keineswegs nur bei chemischer, 
sondern auch hei mechanischer und elektrischer Reizung der Haut auftreten kann 5); 
hier sucht das Tier anscheinend durch wiederholte auf die gereizte Stelle der Haut 
gerichtete Bewegungen den Reiz zu entfernen. Ein leichter aijdauernder Druck, 
der auf die Riickenhaut des seines GroBhirns beraubten Frosches geiibt wird, hat 
oft ein lange anhaltendes intermittierendes Quaken zur Folgę.

Auch bei Saugetieren sind periodische Reflexe nicht selten. Beobachtungen 
dieser Art sind besonders yon Goltz6) und Freusberg7) nach Versuchen an 
Hunden mitgeteilt word en. Solche Reflexe finden sich oft schon beim unyersehrten 
Tier; durch Zerstórung des Gehirns oder Durchschneidung des Ruckenmarks wird

*) N. Bubnoff u. R. Heidenhain, Pfliigers Arch. 26, 178, 1881. — 2) C. S. 
Sherrington, Proc. Roy. Soc. 60 (1896); Journ. of Physiol. 22, 319, 1897; in 
E. A. Schafers Handbook of Physiol. 2, 913, 1900. — 3) Ed. Weber in Wagners 
Handwórterbuch dei- Physiol. 3 (2), 19 und.20, 1846. — 4) L. Tiirck, Zeitschr. d. 
Gesellsch. d. Arzte in Wien 1850, Heft 3. H. Sanders-Ezu, Arbeiten aus der 
Physiologischen Anstalt zu Leipzig 1867, S. 28. Setschenow, Uber die elektrische 
und chemische Reizung der Riickenmarksneryen des Frosches, Graz 1868, S. 11. 
W. Stirling, Berichte Sachs. Ges. d. Wiss., Math.-phys. KI., 26, 372, 1874. 
H. Nothnagel, Virchows Arch. f. pathol. Anat. 49, 267, 1870. — 5) A. Fick, 
Pfliigers Arch. 3, 329, 1870. W. Biedermann, ebenda 80, 421, 1900. — 6)Fr.Goltz, 
ebenda, 8, 460, 1874; 63, 371,1896. Uber die Verrichtungen des GroBhirns (Gesammelte 
Abhandlungen), Bonn 1881. — 7) A. Freusberg, Pfliigers Arch. 9, 358, 1874.
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ihr lebhaftestes Spiel entfesselt: der Schwanz macht bei sanftem Streicheln des 
Riickens oder auch infolge anderer Reize heftige Hin- und Herbewegungen');
der Afterschlie&nuskel zeigt rhyth- 
mische Zusammenziehungen, wenn man 
dem Tiere den Finger in den After 
steckt; das Hinterbein wird in fort- 
wahrendem Wechsel angezogen und 
ausgestreckt, wenn ein dauernder Pruck 
auf die Zehen ausgeiibt wird. Hierher 
gehórt auch der „ Kratzreflex “ beim 
Kitzeln der Bauchhaut* 2 *), das reflek
torisch zu erzeugende rhythmische 
Heben und Senken der Hoden durch 
periodische Kontraktionen des Crem
aster und anderes mehr. Beim Kanin
chen kann man durch Tetanisierung 
des X. laryngeus inf. lange Reihen 
periodischer Schluckbewegungen lier- 
vorrufen 8).

*) Ich sah bei einer Katze mit 
isoliertem Riickenmark Schwanzwedeln 
bei leichtem Streichen iiber die Haut 
der Kreuzbeingegend; Sherrington 
(Philos. Transact. 190 [1898]) beim 
Affen bei Reizung der Schwanzspitze. —
2) Fr. Goltz, a. a. O.; E. Gergens,
Pfliigers Arch. 14, 340,. 1877. ■—-
“) Nach eigener Beobachtung. Siehe
auch H. Zwaardemaker, Onderz.

Auch beim Menschen sind 
viele ReflexauBerungen auf voriiber- 
gehende oder dauernde Reize von 
periodischer oder klonischer Art; 
besonders gehóren hierher aber auch 
gewisse bei Erkrankungen des Ner- 
vensystems sich findende motorische 
Reizungserscheinungen, die man ais 
klonische Reflexkrampfe be- 
zeichnet.

Zu den bekanntesten periodischen 
Reflexen gehórt das wiederholte Nie- 
sen, Husten und Riiuspern, der 
Singultus (ein klonischer Zwerchfell- 
krampf), das Augenlidzwinkern 
(klonischer Blepharospasmus). Auch 
das Zittern und das Zahneklappern 
(Kaumuskelklonus) gehóren hierher, 
ebenso das von Ewald4 *) beschriebene 
Kopfschwingen (eine willkurlich ein- 
eingeleitete, reflektorisch sich fort- 
setzende Rotationsbewegung des Kopfes, 
die auf freąuenten rhythmischen Zu
sammenziehungen der Nackenmuskeln
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Physiol. Laborat. Utrecht (5) V, 150, 1905. Der Entdecker dieser Erscheinung 
ist Bidder. — 4) J. R. Ewald, ebenda 44, 326, 1889.
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beruht). Untei- pathologischen Bedingungen werden leicht auch die normalen Seh- 
nenreflexe zu klonischen Phanomenen. Von besonderer Wichtigkeit ist der 
FuBklonus (periodischer Achillessehnenreflex); auch das Kniephanomen kann klonisch 
werden.

Es liegt nahe, fiir das periodische Auftreten von Beflexen bei Anwesenheit 
eines Dauerreizes die oben erwahnte Ref raktarzeit verantwoi-tlich zu machen. 
Doch gilt diese Deutung sicher nicht fiir alle periodischen Reflexbewegungen.

c) Altemierende R e f 1 e x e.
Die periodische Reflextatigkeit eines Gliedes kann so zustande kommen, 

dafi einfach Bewegung und Ruhe einer Muskelgruppe miteinander abwechseln. 
Nicht seiten treten aber antagonistisch wirkende Muskelgruppen in 
alternierende Aktion. So kann infolge eines Hautreizes eine abwechselnde 
Reihe von aktiven Beugungen und aktiven Streckungen eines Beines aus- 
gefiihrt werden, indem mit der jedesmaligen Erschlaffung der Flexoren die 
Extensoren, mit dereń Erschlaffung wieder die Flexoren tatig werden- Man 
sieht solche Reaktionen sowohl beim Frosch ais auch bei warmblutigen Tieren1). 
Diese periodischen Reflexe beruhen natiirlich nicht darauf, daB das Reflex- 
organ auf einen andauernden Reiz mit wiederholter Tatigkeit antwortet, sondern 
auf einer Wirkung periodischer Reize, indem die durch den ersten An- 
stoB erfolgende Beugung des Gliedes ais Reiz fiir die Kontraktion der Streck
muskeln, die Streckung wieder ais Beugereiz wirkt und so fort, die eine 
Gliedstellung also reflektorisch die andere auslost.

*) A. Freusberg, ebenda 9, 358, 1874. J. Singer, Sitzungsber. Wien. Akad. 
89 (3), 1881. W. Biedermann, Pfliigers Archiv 80, 421, 1900. — !) Silv. 
Baglioni, Zeitsehr. f. allgemeine Physiol. 2, 556, 1903, und Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1900, S. 193. — 3) B. Sanderson and Buchanan, Journ. of Physiol. 
28 (1902).

Solche abwechselnde Zusammenziehungen antagonistischer Muskelgruppen 
treten zuweilen an den beiden Hinterbeinen eines Tieres gleichzeitig und gleich- 
sinnig auf (Strampeln beider Beine); in anderen Fallen wird das rechte Bein 
gestreckt, wahrend das linkę sich beugt und umgekehrt, so daB freąuente trommel- 
schlagelartige Bewegungen zustande kommen. Bei dieser zweiten Form der alter- 
nierenden Reflexbewegung spielen indessen yielleicht Umstande mit, die in das 
Gebiet der Reflexhemmung und der antagonistischen Innervation gehóren.

Auch in anderen Fallen liegt das oben erwahnte Prinzip dem Auftreten 
periodischer Reflexbewegungen zugrunde, so daB dadurch der Begriff der 
periodischen Reaktion auf Empfindungsreize in gewisser Beziehung eine 
Einschrankung erfahrt. Andererseits kann es keinem Zweifel unterłiegen, 
daB viele periodische Reflexbewegungen nicht in dieser Kategorie unter- 
zubringen sind.

Auch fiir gewisse tonische Reflexe hat man geglaubt, einen intermittieren- 
den, durch die Bewegung selbst immer wieder aufs neue erzeugten Reiz an- 
nehmen zu sollen; danach wiirde der dauernde Tetanus der mit Strychnin 
vergifteten Tiere dadurch zustande kommen, daB die durch einen aufieren Reiz 
angeregte Reflexbewegung selbst wieder durch Vermittelung der Empfindungs- 
nerven des tatig gewordenen Bewegungsapparates zu einem neuen Reflexreiz 
wird, der den Tetanus unterhalt2). Doch wird die Richtigkeit dieser Aus- 
legung, wahrscheinlich mit Recht, bestrittens).
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6. Ausbreitung der Reflexerregung und Reflexgesetze.
Von jeder afierenten Faser aus, die in das Riicken- oder Kopfmark ein- 

dringt, kónnen allerdings samtliche spinalen und cerebralen Bewegungsnerven 
in reflektorische Tatigkeit versetzt werden, doch komnat eine gleichzeitige 
Erregung aller Motoren nur ausnalimsweise und unter ganz bestimmten 
Bedingungen (z. B. nach Vergiftung mit Strychnin) vor. Fiir gewohnlich ist 
der Ausbreitung der reflektorischen Erregung eine bald engere, bald weitere 
Grenze gesetzt. Wieyiele und welche motorischen Elemente sich jedesmal 
am Reflex beteiligen, hangt einesteils von der Intensitat des angewendeten 
Reizes, anderenteils yon Bedingungen ab, die sich nicht in eine allgemeine 
Formel fassen lassen. So viel ist sicher, dafi die Ausbreitung der in das Mark 
eingetretenen Erregung nicht dadurch begrenzt ist, dafi unyeranderliche und 
starre Strukturen yorhanden sind, die ihr einen bestimmten Weg in yor- 
geschriebenen Geleisen anweisen, sondern dafi ihr unzahlige Wege offen stehen, 
die sich nur dadurch unterscheiden, dafi die einen kiirzer oder beąuemer 
sind ais die anderen. Kiirzer kónnen sie sein infolge der anatomischen 
Nachbarschaft gewisser afierenter und gewisser eflerenter Wurzeln. Beąuemer 
werden sie durch die Ubung; die oft betretene Bahn wird „eingeschliffen“. 
Welche von den móglichen Wegen aber geiibt werden, das hangt von der 
Tierklasse, yon der Gattung, yon der Art, ja sogar bis zu einem gewissen 
Grade vom Indiyiduum ab.

Daraus folgt, dafi die reflektorische Erregung sich bei yerschiedenen 
Tieren in sehr yerschiedenen Weise wird yerbreiten kónnen. Auch spielt 
der Ort des Eintritts derselben in das Mark und aufier der schon erwahnten 
Starkę auch die Form der Reizung eine gewisse Rolle.

Es scheint mir deshalb ein yergebliches Bemiihen, Gesetze fiir die Aus
breitung der Gehirn- und Kopfmarkreflexe aufzustellen. Hóchstens 
lassen sich einige wenige allgemeine Gesichtspunkte angeben.

a) Die Pfliigerschen Reflexgesetze.
Auch die bereits yor mehr ais 50 Jahren aufgestellten Reflexgesetze 

yon Ed. Pfluger1), die so lange Zeit ais klassisch gegolten haben, kónnen 
ais Ausdruck der bisher bekannten Tatsachen nicht mehr angesehen werden.

') Ed. Pfluger, Die sensorischen' Funktionen des Kiickenmarks der Wirbel- 
tiere nebst einer neuen Lehre iiber die Leitungsgesetze der Reflexionen, Berlin 1853.

Pfluger hat geglaubt, seine Untersuchung auf den Menschen beschranken 
zu sollen, weil sich nur hier entscheiden lasse, ob eine bestimmte Bewegung 
gewollt oder unwillkurlich sei. Aus einer muhevollen Zusammenstellung der 
bekannt gewordenen „Reflexneurosen“ yermochte er bestimmte Regeln fiir die 
Leitung der reflektorischen Erregung abzuleiten. Die neuere Physiologie hat das 
Bedenken, das Pfluger davon abgehalten hat, die an enthaupteten Tieren zu 
machenden Beobachtungen zu yerwerten, nicht mehr. Sie setzt yielmehr yoraus, 
dafi auch die Bewegungsleistungen des gehirnlosen Tieres lediglich durch die 
mechanischen Verhaltnisse des zentralen Apparates, nicht aber durch etwas, was 
man Willen nennen konnte, geleitet werden, und ist eher geneigt, das den Reflexen 
zuzurechnende Gebiet zu yergróBern, ais es einzuengen.

Die Hineinbeziehung der am „spinalen Tier“ gemachten Beobachtungen hat 
nun, was iibrigens Pfluger auch nicht anders erwartete, gezeigt, daB eine Ver- 
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allgemeinerung der am kranken Menschen gemachten Erfahrungen und dei' daraus 
sich ergebenden Gesetzlichkeiten nicht angangig ist. Dazu kommt, daB viele der 
von Pfliiger benutzten Krankheitsfalle nach dem gegenwartigen Stande der 
Pathologie ganz andere Deutungen erfahren miissen ais vor einem halben Jahr- 
liundert. Ich fiilire nur an, daB die einen wesentlichen Teil des Materials bilden- 
den Falle von Trismus und Tetanus heutzutage, wo wir diese Erscheinungen ais 
auf Infektion beruhend erkannt haben, offenbar wesentlich anders ausgelegt werden 
miissen. Dennoch sind die Pfliigerschen Gesetze ais Muster einer Ableitung natur- 
wissenschaftlicher Induktionsgesetze noch heute hbcłist beachtenswert. Ihre Mission, 
die weitere Erforschung dieses dunklen Gebietes zu fordem, haben sie ohnehin 
reichlich erfiillt.

Ich teile die Pfliigerschen Leitungsgesetze in abgekurzter Form mit; ihre 
Beziehungen zu den spateren Untersuchungen ergeben sich von selbst.

I. Gesetz der gleichseitigen Leitung fiir einseitige Reflexe.
Wenn dem Beize, welcher einen peripherischen Empfindungsnerven trifft, 

Muskelbewegungen auf nur einer Korperhalfte ais Beflexe folgen, so befinden sich 
dieselben ohne Ausnahme und unter allen Umstanden auf derjenigen Korperhalfte, 
welcher auch der gereizte Empfindungsneiw angehbrt.

II. Gesetz der Reflexionssymmetrie.
Wenn die durch eine gereizte Empflndungsfasei- bedingte Veranderung im 

Zentralorgan einseitige Beflexe bereits ausgelost hat und, indem sie sich weiter 
verbreitet, auch Motoren der entgegengesetzten Ruekenmarkshalfte erregt, also 
doppelseitige Beflexe erzeugt, so werden stets und unter aBen Umstanden nur 
solche Motoren inneryiert, die aueh bereits auf der primar affizierten Seite erregt 
sind, so daB also doppelseitige Reflexe nie in kreuzender Bichtung erzeugt werden.

III. Gesetz.des ungleich intensiyen Auftretens des Reflexes auf 
beiden Kórperhalften bei doppelseitigen Reflexen.

Sind bei doppelseitigen Beflexen die Bewegungen auf der einen Seite starker 
ais auf der anderen, so ist das immer diejenige Seite, der die gereizte zentripetale 
Faser angehbrt.

IV. Gesetz der intersensitiv-motorischen Bewegung und
Reflexirradiation.

Lost ein cerebraler Empfindungsnery Beflexe aus, so liegt der Ursprung der 
in Tatigkeit tretenden Motoren entweder im gleiehen Niveau mit den gereizten 
sensiblen Wurzeln oder hinter ihnen; die weitere Ausbreitung des Reflexes gesohieht 
von oben nach unten. Bei spinalen Reflexen schreitet die Erregung dagegen vom 
primaren Reflexniveau nur nach oben fort.

V. Gesetz des dreiórtlichen Auftretens der Reflexionen.
Lóst eine Empfindungsfaser Reflexe aus, so kónnen diese, mogen sie einseitig 

oder doppelseitig sein, nur an drei Stellen auftreten: entweder in Motoren, die 
mit den gereizten Empfindungsnerven in gleichem Niyeau liegen, oder in solchen, 
die aus der Medulla oblongata entspringen, oder in samtlichen Muskeln des Kbrpers.

b) Lokale Reflexe und Ref lexausbr eitung bei wachsendem Reize.
Die haufigste Erfahrung ist die, dafi ein schwacher Reiz eine Bewegung 

ausschliehlich des gereizten Gliedes heryorrufti).
Reizt man beispielsweise die linkę Hinterpfote eines Tieres, so bewegt sich 

zunaehst nur diese; es gelingt sogar (z. B. bei der Sehildkrote), eine isolierte Beflex- 

’) Joh. Muller, Handb. der Physiol. d. Menschen 1, 619, 4. Aufl., 1844. 
Siehe auch: Calmeil, Journ. des progres 11, 90, 1828; zitiert bei F. A. Longet, 
Anatomie u. Physiol. d. Neryensystems (deutsch von Hein) 1, 267.
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bewegung einer einzelnen Zehe zu erhalten. Hierher gehóren auch gewisse Kopf- 
markreflexe, z. B. der einseitige LidsehluB bei Beriihrung der Bindehaut oder Horn- 
haut eines Auges (beim Kaninehen, Pferd, den meisten Vógeln, bei den Amphibien); 
bei jungen Kindern bewirkt Streieheln der Wange eine nur gleichseitige Zusammen- 
ziehung der mimisohen Muskulatur (Lacheln); beim Kaninehen ruft leiehtes Reiben 
dei- Wangenhaut ein Aufriehten und Auswartswenden des entspreehenden Ohr- 
lóffels hervor (Filehnes Ohrreflex‘). Demselben Gesetze folgen auch die tiefen 
Reflexe beim Mensehen, wie der- Patellarsehnenreflex.

Die leichte Uberleitung der Erregung auf die Bewegungsnerven des 
gereizten Gliedes erklart sich aus der Nachbarschaft ihres Ursprungs und 
desjenigen der erregten Empfmdungsnerven. Den obigen Erfahrungssatz hat 
man daher oft auch so ausgedriickt, daB die schwachsten Hautreize in der 
Regel nur solche motorische Neryen erregen, die in der Hóhe oder in der 
Nahe der erregten sensiblen und auf derselben Seite des Riickenmarkes ent- 
springen. Sherrington2) hat nachgewiesen, dafi in der Tat zwischen einer 
hinteren Ruckenmarkswurzel und der ihr entspreehenden yorderen eine 
besonders nahe Reflexverwandtschaft besteht.

So reflektiert sich beim Affen Reizung der dritten dorsalen Lendenmarkwurzel 
auf die dritte yentrale, von welcher der Cremaster yersorgt wird. Die Streeker 
des Kniegelenks erhalten ihre motorisehe Inneryation von dei’ yierten und fiinften 
yorderen Lumbalwurzel; demgemaB ruft Reizung der yierten und fiinften hinteren 
Lendenmarkwurzel bez. ihrei’ Ausbreitung den Kniesehnenreflex heryor.

Wachst die Starkę des sensiblen Reizes, so yerbreitet sich die reflek- 
torische Reaktion auch auf andere Teile. Zunachst kann sie sich auf weitere 
Abschnitte des gereizten Gliedes erstrecken.

Reizt man bei einem Frosch oder besser bei einer Schildkróte (nach hoher 
Ruckenmarksdurchschneidung) eine Zehe eines HinterfuBes, so erhalt man bei ganz 
schwachem (taktilen) Reiz eine isolierte Beugung der gereizten Zehe, erst bei 
Reizyerstarkung beugen sich auch die anderen und der ganze FuB, bei noch starkerer 
dazu der Unterschenkel, schlieBlich auch der Oberschenkel.

Geht die Erregung auf andere Glieder iiber, so sind es haufig solche 
derselben Kórperseite, die zunachst in Anspruch genommen werden, und 
in der Regel sieht man erst bei noch weiter yerstarktem Reize die Erregung 
auch auf Muskeln und Glieder der anderen Seite fortschreiten. Man hat 
daraus den SchluB gezogen, daB die reflektorische Erregung sich im Riicken- 
mark leichter in longitudinaler ais in ąuerer Richtung fortpflanze. Doch 
lassen zahlreiche Ausnahmen der obigen Regel einen so allgemeinen Aus- 
spruch bedenklich erscheinen.

Beim Frosch tritt allerdings, wie Rosenthal gezeigt hat, die Beyorzugung 
der gereizten Kórperseite bei der Reflexausbreitung deutlich heryor. Reizt man 
hier beispielsweise die linkę Hinterpfote, so bewegt sich zunachst diese allein; yer- 
starkt man den Reiz, so treten dazu auch Bewegungen der linken Vorderpfote; 
erst bei weiterer ReizyergroBerung gerat auch das rechte Vorderbein, endlich auch 
das rechte Hinterbein in Aktions). Auch bei der des Gehirnes beraubten Katze 

17

') W. Filehne, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1886, S. 144. — 2) C. S. Sher
rington, Philosoph. Transaet. Roy. Soc. 190 (1898), p. 146 ff. — 3) J. Rosenthal, 
Biol. Zentralbl. 4, 247, 1884; Derselbe und M. Mendelssohn, Neurolog. Zentralbl. 
16, 978, 1897. Rosenthal und Mendelssohn gehen an, daB diese Ausbreitungs- 
regel nur dann gelte, wenn das Riickenmark noch im Zusammenhang mit der 
Oblongata stehe. Ich finde sie bei abgekiihlten Frbschen auch nach Fortnahme 
derselben giiltig.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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scheint ein solches Verhalten die Regel zu sein. Dagegen gelingt es, nach meiner 
Erfahrung, bei der Schildkróte (Emys) viel leichter, von einer Hinterpfote aus, 
aufier dieser selbst, auch die dei- anderen Seite und den Schwanz in reflektorische 
Tatigkeit zu yersetzen, ais das gleichseitige Vorderbein.

DaB auch fiir Saugetiere eine aUgemein giiltige Regel nicht besteht, zeigen 
die Erfahrungen yon Sherrington1), der bei yerschiedenen Yertretern dieser 
Klasse nach hoher Durchschneidung des Riickenmarkes („spinał animal“) folgendes 
beobachtete: Reizung einer Vorderpfote setzt erst diese, dann das Hinterbein 
derselben Seite und den Schwanz, bei weiterer Reizyerstarkung das andere Hinter
bein, endlich auch das Vorderbein der anderen Seite in Tatigkeit; dagegen pflegt 
bei Reizung einer Hinterpfote nach ihr zunachst das andere Hinterbein und der 
Schwanz, dann das gleichseitige, schlieBlich das kontralaterale Vorderbein sich am 
Reflex zu beteiligen.

*) C. S. Sherrington, Phil. Transact. Roy. Soc. 190, 173, 1898. Uber das 
Verhalten von Saugetieren und Vógeln siehe auch J. Cayrade, Recherches crit. 
et experim. sur les mouyements rćflexes. Paris 1864, p. 69. — 2) M. Schiff, 
Lehrbuch der Physiologie des Menschen 1, 204, Lahr 1858/59. — 3) Ph. Ows
jannikow, Ber. d. Sachs. Ges. d. Wiss., math.-phys. KI., 1874, S. 457. — 4) B. Luch- 
singer, Pfliigers Arch. 22, 179, 1880; O. Langendorff, Zentralbl. f. d. med. 
Wiss.1880, Nr. 28. — 5) O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 144. — 
e) Derselbe, ebenda 1880, S. 518.

Weitere Beispiele von Beyorzugung der gereizten Kórperseite bei der Reak
tion sind folgende: Im Schlaf wird beim Kitzeln eines Nasenloehs stets der Arm 
derselben Seite zur Abwehr erhoben. Bei Kaninchen, dereń Vorderkórper motorisch 
gelahmt war, aber seine Empflndlichkeit besaB, sahen ich und Scheven Reizung 
der Conjunetiya eines Auges oder der Haut einer Vorderpfote Reflexbewegungen 
heryorrufen, die sich auf die gleichnamige Hinterpfote beschrankten.

Aus den mitgeteilten Beobachtungen geht auch heryor, daB die Erregung 
sich im Riickenmark sowohl oralwarts ais caudalwarts ausbreiten kann. Nach 
dem yierten Pflugersehen Gesetze ware eine Fortleitung spinaler Reflexe 
nur in aufsteigender Richtung móglich. Es scheint indessen, daB bei Sauge
tieren die entgegengesetzte sogar leichter eingeschlagen wird.

Wenn die Reflextatigkeit alle vier Extremitaten ergriffen hat, spricht 
man von allgemeinen Reflexen.

Es ist lange bekannt, dafi bei kaltbliitigen Tieren eine weitgehende Ausbrei
tung der reflektorischen Reaktion auch nach Isolation des Riickenmarks eintreten 
kann2). Auch bei Saugetieren ist dies der Eall. Allerdings hat Owsjannikow3) 
zu finden geglaubt, dafi beim Kaninchen allgemeine Reflexe nur bei erhaltenem 
Kopfmark móglich seien; doch ist diese Angabe sicher unrichtig4).

c) Bilateral-symmetrische Reflexe.
In gewissen Fallen bleibt schon bei der schwachsten Reizung die Reak

tion nicht auf den gereizten Kórperteil beschrankt, sondern erstreckt sich, 
sofern iiberhaupt ein Erfolg eintritt, auch auf das symmetrische Organ der 
anderen Seite. Haufig ist hier die Bewegung allerdings schwacher ais auf 
der Reizseite.

Hierher gehort der stets beiderseitige reflektorische LidschluB beim Menschen 
und manchen Tieren5); die konsensuelle Pupillenverengung bei einseitigerBelichtung; 
die reflektorische Kontraktion beider Halften des Zwerchfells•), die bei kopfmark- 
losen Tieren auf Reizung yieler Hautstellen eintritt (obwohl jede Zwerchfellhalfte 
automatisch auch unabhangig von der anderen und in anderem Rhythmus tatig 
werden kann). Der Patellarsehnenreflex ist beim Menschen gewohnlich auf den 
Schenkel der beklopften Seite beschrankt, doch kommt er auch bilateral vor; bei
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vielen Tieren ist er dies in der Regel. Das altere Kind reagiert beim Streicheln 
der Wange mit den mimischen Muskeln beider Gesichtshalften.

Bei yerstarkter Reizung wird der Didreflex auch bei solchen Tieren bilateral, 
bei denen er bei schwachem Reiz streng einseitig ist (Kaninchen). Bei starkerem 
Streicheln der Gesichtsliaut hebt das Kaninchen beide Ohrloffel.

d) Gekreuzte Reflexe.
Zuweilen erstreckt sich die reflektorische Reaktion allein oder doch 

yorwiegend auf Muskeln der dem Reizort gegenuberliegenden Kórperseite. 
Der Reflex kann hierbei Bewegungsnerven desselben Riickenmarkniyeaus in 
Anspruch nehmen, dem die erregten afferenten Nerven entstammen, oder es 
treten Motoren eines ganz entfernten Segmentes in Tatigkeit. Ais gekreuzte 
Reflexe sind auch solche Falle beschrieben worden, in denen bei einseitiger 
Reizung gekreuzte Extremitaten, d. h. die vordere der einen und die 
hintere der anderen Seite, miteinander in Tatigkeit kommen.

Der erste Fali ist yerwirklicht in folgenden Beispielen. Behandelt man einen 
Aalschwanz oder den einer Eidechse oder die seitliche Rumpfhaut einer gekopften 
Schlange mit schwaehen taktilen oder thermischen Reizen, so ziehen sich die 
Muskeln derselben Seite zusammen (der Korper wendet sich dem Reize zu); ver- 
starkt man aber den Reiz, so kontrahiert sich die Muskulatur der Gegenseite 
(Abwendung vom Reize). Der Reflex ist also bei starker Reizung gekreuzt'). 
Krauen der Bauchhaut bewirkt bei Hunden (besonders nach groCeren Substanz- 
yerlusten des GroBhirns) Kratzen mit der Hinterpfote derselben Seite; stellt sich 
diesel- Bewegung aber ein auch nur ganz leichtes Hindernis entgegen, so ,entsteht 
der Kratzreflex auf der anderen Seite* 2). Der Patellarreflex ist beim Menschen, 
wie angefiihrt, meist gleichseitig; in gewissen Erkrankungsfallen fehlt er aber 
auf der gereizten Seite oder ist hier sehr abgeschwacht und ist ausschlieClich 
oder yorwiegend auf der nicht gereizten Seite vorhanden3). Ich habe eine ahnliche 
Erscheinung beim Druck auf die Achillessehne bei einer Katze nach Ausschaltung 
des Gehirns gesehen: schwache oder auch gar keine Streckbewegung des gereizten, 
heftigen Klonus des anderen Unterschenkels.

*) E. Pfliiger, Die sensorischen Funktionen des Riickenmarkes der Wirbel- 
tiere. Berlin 1853, S. 112; J. Cayrade, Recherches crit. et exper. sur les mou- 
yements reflexes. Paris 1864, p. 70; B. Luchsinger, Pfliigers Arch. 23, 308, 1880. —
2) E. Gergens, Pfliigers Arch. 14, 340, 1877. — 3) M. Sternberg, Die Sehnen-
reflexe. Leizig und Wien 1893, S. 180. — 4) O. Langendorff, Zentralbl. f. d.
med. Wissenschaften 1880, Nr. 28; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 141. —
s) B. Luchsinger, Tagebl. d. Vers. Deutsch. Naturf. u. Arzte in Baden-Baden
1879, S. 255; Pfliigers Arch. 22, 179, 1880; A. Guillebeau und B. Luchsinger, 
ebenda 28, 61, 1882.

Besonders auffallend sind diejenigen gekreuzten Reflexe, bei denen die in 
Aktion tretenden Bewegungsneryen einem von der Reizstelle sehr entfernten Riicken- 
marksgebiet entstammeh. Einen hierher gehbrigen, von mir beschriebenen4 *) Reflex 
habe ich bereits oben erwalint. Halt man einen Frosch so in der Hand, daB die 
Hinterbeine schlaff herabhangen, und streift man dann mit einem stumpfen 
Instrument oder dem Fingernagel iiber die Augen- oder Trommelfellgegend einer 
Kopfseite, so erfolgt eine kraftige, oft tetanische schleudernde Bewegung des 
Hinterbeines der anderen Seite. Dasselbe wird im Hiiftgelenk stark gebeugt und 
abduziert, in den anderen Gelenken maBig gestreckt, die Schwimmhaut wird entfaltet. 
Auch elektrische Reizung der genannten Hautgegend lafit den Reflex erscheinen. 
Auf der Reizseite selbst treten nur geringfiigige Muskelreaktionen ein (LidschluB).

Hierher zahlt ferner der Trabreflex von Luchsinger6). Bei manchen 
Tieren laBt sich durch sanfte Reizung eines Beines eine Bewegung in der diagonal 
gegenuberliegenden Extremitat heryorrufen. Dieser Reflex, der an die Zusammen- 

17*
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gehorigkeit der diagonalen Extremitaten beim Gehen erinnert, findet sich nur 
bei Trabgangern (Triton, Hund, Ziege) und fehlt bei solchen Tieren (Frosch, 
Kaninchen), dereń Hinterbeine bei der gewohnlichen Ortsbewegung gleichzeitig 
tatig zu 'werden pflegen. Entsprechende Lokomotionsreflexe zeigen auch gewisse 
Insekten (Carabus, Hydrophilus, Gryllotalpa ’).

7. Die biologische Bedeutung der Reflexe.
Zahl und Ordnung der bei einer Reflexbewegung beteiligten Muskeln ist 

sehr yerschieden und hangt von der Art, der Starkę und dem Orte der Rei
zung, nicht zum geringsten Teil aber auch von der Beschaffenheit, den Lebens- 
gewohnheiten, den inneren und auBeren Zustanden des Tieres ab, dessen 
Reflexmaschine in Tatigkeit gesetzt wird. Diese Abhangigkeiten ergeben sich 
alle aus der Erkenntnis, dafi durch die Reflexe im allgemeinen Bewegungen 
zur Ausfiihrung gelangen, die der Erhaltung des Individuums oder der 
Art dienen und demgemaB, wie man es auch ohne irgend eine teleologische 
Prasumtion ausdriicken kann, den Charakter zweckmaBiger Reaktionen 
auf den Reiz tragen. Darauf beruht ihre biologische Bedeutung. Die 
ZweckmaBigkeit spricht sich bei vielen Reflexen darin aus, daB sie geeignet 
sind, dem Organismus schadliche Reize abzuwehren, gunstige Reizeinfliisse 
ihm naher zu bringen. Starkę Reize sind oft schadlich, schwache von Nutzen. 
Daraus folgt eine Verschiedenheit der Reaktion je nach der Reizintensitat. 
Um den an einem bestimmten Orte angreifenden Reiz abzuwehren, sind andere 
Bewegutigen notwendig, wie diejenigen, die einem anderenReizorte entsprechen. 
Damit ist der EinfluB des Ortes der Reizung auf die Reaktion gegeben. Aus 
demselben Prinzip ergibt sich die Abhangigkeit des Reflexes von der Natur des 
Reizes. Ein Frosch und ein Moich wird in anderer Weise reagieren miissen, 
um einer Schadlichkeit zu entgehen, ais ein Hund oder ein Mensch, ein im 
Wasser schwimmendes Tier anders ais ein am Lande befindliches und der- 
gleichen mehr. Daraus folgt der EinfluB der Individualitat und der 
Zustande, in denen sich das Individuum befindet.

In der Regel wird der Zweck der Annaherung oder der Abwehr nur 
durch das geordnete Zusammenwirken mehrerer Muskeln oder 
Muskelgruppen erreicht werden. Reflexbewegungen einzelner Muskeln 
sind daher seiten, doch kommen sie zweifellos vor.

Allerdings sind die sogenannten tiefen Beflexe (Sehnenreflexe usw.) nicht, 
wie man yielfach angenommen hat, auf einzelne Muskeln beschrankt, sondern 
sind vielmehr multimuskular. Sogar der Patellarreflex setzt die gesamte 
Quadricepsgruppe, haufig auch noch die Adduktoren und Beuger des Ober- 
schenkels, die Streckmuskeln des Unterschenkels und yerschiedene Bauchmuskeln 
in Tatigkeit. Auch bei anderen Sehnenreflexen sind auBer dem zur beklopften 
Sehne gehorenden Muskel fast stets die Antagonisten beteiligt2). Beim reflek
torischen LidschluB ist, sofern der Reiz schwach ist, allein der M. orbicularis wirk
sam ; aber bei starken taktilen oder optischen Reizen kommt es zur Mitwirkung der 
ubrigen mimischen Muskulatur. Unhnuskulare Reflexbewegungen kommen besonders 
bei der Reizung einzelner- hinterer Riickenmarkswurzeln und bei niederen Tieren vor.

Aus dem oben erwahnten Prinzip folgt auch, dafi die multimuskularen 
Reflexe einen koordinierten Charakter besitzen (geordnete Reflexe nach 

’) B. Luchsiuger, Pfliigers Arch. 23, 308, 1880. — 2) M. Sternberg, Die 
Sehnenreflexe. Leipzig und Wien 1893, S. 8 u. 9.



Biologische Bedeutung der Reflexe. 261

Hermann). Die Koordination erstreckt sich nicht nur auf das gleichzeitige 
Zusammenwirken verschiedener Muskeln oder Muskelgruppen, sondern auch 
auf ihre zeitliche Folgę. Beim Schluckreflex werden in bestimmter Reihen- 
folge Muskeln des Mundbodens, des Rachens, der Speiseróhre u. a. m. 
in Tatigkeit gesetzt. Es ist klar, dafi auch bei vielen anderen reflektorischen 
Bewegungen eine bestimmte zeitliche Aufeinanderfolge der Zusammenziehungen 
der einzelnen beteiligten Muskeln zur Erreichung des Bewegungseffektes erfor- 
derlich ist. Man kann solche Reflexbewegungen mit Loeb ais Kettenreflexe 
bezeichnen.

Den geordneten Reflexbewegungen stellt man die Reflexkrampfe 
gegeniiber, die, wenn auch nicht immer, so doch meistens einen ungeordneten 
Charakter haben.

Viele Reflexbewegungen dienen zur Fernhaltung oder Beseitigung von 
Schadlichkeiten und kónnen deshalb ais Schutzreflexe bezeichnet werden. 
Wenn das yon einem Reize getroffene Glied zurtickzuckt, wenn der Reflex- 
frosch den in yerdiinnte Saure getauchten Fufi heraushebt oder die kneifende 
Pinzette wegzudrangen sucht, wenn ein Hustenstofi die Kehlkopfschleimhaut 
von einem sie belastigenden Fremdkórper befreit, oder wenn das beriihrte 
Augenlid sich schliefit, die Pupille bei starkerem Lichteinfall sich yerengert, 
so handelt es sich immer um einen Schutz gegen Schadlichkeiten, der bald 
auf die eine, bald auf die andere Art erreicht wird. Das eine Mai sind es 
Fluchtreflexe, das andere Mai Abwehrreflexe, die in Tatigkeit treten. Ais 
Schutzreflexe wirken auch yiele Sekretionen (reflektorische Tranenabsonde- 
rung, Ausscheidung atzender oder giftiger Hautsekrete bei manchen Tieren, 
Entleerung des Tintenbeutels bei den Kephalopoden u. a. m.).

Eine andere Klasse yon Reflexen (Fortbefórderungs- und Aus- 
treibungsreflexe) dient dem yegetatiyen Leben, und zwar dadurch, daB 
durch sie die Inhaltsmassen von Hohlorganen auf yorgeschriebener Bahn 
weiter geschafft und an geeigneter Stelle aus dem Korper herausbefórdert 
werden: der Schluckreflex, die Peristaltik des Darmes, die Kotentleerung, die 
Austreibung des Harnes aus der Blase, die AusstoBung der Frucht aus dem 
Uterus sind hierher zu rechnen. In dieser Sphare entfalten auch die regu- 
latorischen Reflexe ihre subtilste Wirksamkeit; zu ihnen wurden zu zahlen 
sein die Gef afireflexe, die fiir die Blutyerteilung und fiir die Steuerung des 
Blutdruckes yon Bedeutung sind, die reflektorische Regulierung der Atmung 
durch die Lungenyagi u. a. m. Reflektorische Regulationen spielen aber auch 
eine wichtige Rolle bei der Aufrechterlialtung des Kórpergleichgewiclits, bei 
der Kompensation geanderter Kopfstellungen (statische Reflexe), bei der Kor- 
rektion ungewohnter Kórperlagen (Umdrehreflexe des Frosches und der 
Schildkróte). Auch die Sehnen- und Knochenreflexe entfalten eine in diesem 
Sinne niitzliche Tatigkeit.

Nicht immer dient die Reflexbewegung der animalen Muskeln zur Ab- 
wehr des Reizes oder zur Flucht; es gibt yielmelir auch Annaherungs- 
reflexe, die dem Organismus yon Nutzen sein kónnen. Wenn das Kind 
die Hand um den die Handflache beriihrenden Finger sclilief.it, wenn es die 
Brustwarze mit den Lippen umfafit, wenn dem milden, taktilen Reize der 
Schwanz des Salamanders oder Aales sich zuwendet, haben wir es mit Reflexen 
dieser Kategorie zu tun.

sclilief.it


262 ZweekmaBigkeit der Reflexe.

Im Sinne der Selbsterlialtung wirken auch diejenigen sekretorischen 
Reflexe, yermdge dereń geeignete Verdauungssafte an der Stelle und zu der 
Zeit abgesondert werden, wo die aufgenommenen Nahrungsstoffe ihrer be- 
diirfen. Einer wie feinen, dem Bediirfnis entsprechenden quantitativen und 
qualitativen Abstufung diese Reflexe fahig sind, haben die Untersuchungen 
von Pawłów gezeigt.

Mit dem Angefiihrten ist eine auch nur einigermaBen yollstandige Auf- 
zahlung und Klassifizierung der der Erhaltung des Organismus dienenden 
Reflexe keineswegs erreicht, kónnen doch die meisten in der einen oder 
anderen Weise yon Nutzen sein. In diesem Sinne kann man ganz allgemein 
von einer ZweekmaBigkeit der Reflexe sprechen. Diese Zweckmafiig- 
keit ist aber durchaus nicht metaphysischer Natur. Sie ist bei den Reflexen 
yorhanden, wie sie bei allen Einrichtungen des Organismus vorhanden ist, 
und wie sie bei diesen ais entstanden zu denken ist durch die natiirliche 
Auslese, die den niitzlichen Einrichtungen Bestand yerleiht, die schadlichen 
oder unniitzen aber beseitigt, so ruhrt auch die ZweekmaBigkeit der Reflexe 
davon her, daB im Laufe der phyletischen und der indiyiduellen Entwicke
lung diejenigen, die sich ais yorteilhaft fiir die Art oder das Indiyiduum er- 
wiesen, geiibt und yererbt wurden, die unyorteilhaften oder unniitzen durch 
Nichtiibung oder Vermeidung yerschwanden.

Ein Irrtum ware es iibrigens, wenn man glaubte, daB alle Reflexe unter allen 
Umstanden den Charakter der ZweekmaBigkeit tragen.

Ein soleher wird uberhaupt nur dann zu erwarten sein, wenn es sieh um 
Reaktionen auf natiirliehe Reize und um gesunde innere Zustande des reagieren- 
den Organismus handelt. Natiirliche Reflexreize sind aber nur solche zu nennen, 
die an den natiirliehen Endorganen der sensiblen Neryen in der Haut, den Sohleim- 
hauten usw. angreifen. Bei elektrischer Reizung dei- Neryenstamme oder der hin
teren Ruokenmarkswurzeln werden deshalb Reflexe von zweekmaBiger Besehaffen- 
heit nieht zu erwarten sein. Einen geradezu unzweckmafiigen Charakter -werden 
die Reflexbewegungen annehmen miissen, wenn durch Vergiftung (z. B. mit 
Strychnin) oder aus anderen Griinden die Erregung nieht mehr eine gewisse Aus- 
wahl von Motoren ergreifen kann, sondern sich iiber sehr viele oder sogar alle zu 
yerbreiten gezwungen ist.

Abei- auch unter natiirliehen Bedingungen ausgeloste Reflexe sind nicht immer 
zweckmaBig. Freilich wird man bei der Beurteilung dieser Frage etwas zuriiek- 
haltend sein und sieh besonders betreffs der mannigfaltigen Reflexreaktionen der 
Tiere jeder anthropomorphistischen Betrachtungsweise enthalten miissen.

8. Die Reflexzeit.
Die Zeit, die vom Augenblicke der peripherischen Reizung bis zum Beginn 

der reflektorischen Muskelzusammenziehung yergeht, nennt man gewóhnlich 
Reflexzeit. Sie setzt sich zusammen aus der Zeit, die die Erregung braucht, 
um im zentripetalen Neryen bis zum Zentralorgan zu gelangen, wobei auch 
eine Verzógerung an der erregten Sinnesflache in Betracht kommen kann, 
aus der Leitungszeit des motorischen Neryen, aus der Latenzzeit des Muskels 
und aus derjenigen Zeit, die der Ubergang der Erregung von der zentripetalen 
auf die zentrifugale Faser innerhalb des Reflexzentrums in Anspruch nimmt. 
Schon Ed. Weber1) hatte angegeben, daB zwischen Ischiadicusreizung und

’) Ed. Weber, Art. Muskelbewegung in R. Wagners Handwórterbuch der 
Physiologie 3 (2), 19, 1846.
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Reflexbewegung eine namhafte Zeit yergeht; Helmholtz1) stellte ais erster 
durch Messung ihre GroBe fest. „Der Unterschied“, sagt er, „zwischen dem 
Eintritt durch Reizung des Hiiftneryen direkt erregter und reflektierter 
Zuckungen pflegt 1/i0 bis ]/10 Sek. und mehr zu betragen, so daB auch bei 
den scheinbar blitzschnell eintretenden Strychninreflexen die Ubertragung

l) H. Helmholtz, Rericht iiber die zur Bekanntmachung geeigneten Ver-
handlungen der Konigl. PreuB. Akad. d. Wiss. zu Berlin aus dem Jahre 1845,
S. 328. — s) W. Wundt, Untersuchungen zur Mechanik der Neryen und Neryen- 
zentren. 2. Abteil. Uber den Reflexvorgang und das Wesen der zentralen Inner- 
yation, Stuttgart 1876. — 3) E. Cyon, Bullet. Acad. des sciences St. Petersbourg 
19, 394, 1874. — 4) J. Rosenthal, Monatsber. d. Konigl. PreuB. Akad. d. Wiss. 
zu Berlin 1873, S. 104. — 5) G. Fano, Arch. ital. de biol. 39, 85, 1903 und Reale 
Accad. dei Lincei ann. 299, 4 (5), 1902.

Fig. 40.
d r

Messung der Keflezzeit, nach Wundt. Frosch. Pendelmyographion. d direkte Muskelzuckung bei 
Reizung der yorderen, r reflektorische Zuckung bei Reizung der hinteren Rtickenmarkswurzel.

der Reizung im Riickenmark eine mehr ais zwblfmal so groBe Zeit in An- 
spruch nimmt ais die Leitung in den betreffenden sensiblen und motorischen 
Neryen.“ Alle spateren Untersuchungen haben das Wesentlichste dieser 
Angabe bestatigt (Fig. 40).

Wundt2) reizte zur Messung der zentralen Ubertragungszeit dicht am Riicken- 
marke abwechselnd eine hintere Wurzel und die zugehorige yordere, so daB die fiir 
den Reflex entfallende Zeit mit dem Zeityerlust bei direkter motorischer Reizung 
yerglichen werden kónnte, und fand die Differenz beider (beim strychninyergif- 
teten Frosche) zu 0,008 bis 0,015 Sek. Zu fast denselben Zahlen gelangte Cyon3), 
der die Reflexzeit des Frosches zu 0,008 bis 0,019 Sek. angibt. Rosenthal4), der 
ausgedehnte Zeitmessungsyersuche angestellt hat, teilt bestimmte Zahlenwerte nicht 
mit, macht aber zuerst darauf aufmerksam, daB zur Erzielung gekreuzter Reflexe 
ein noch groBerer Zeitaufwand erforderlich ist ais fiir gleichzeitige. Den Uber
gang der Erregung von der einen Seite des Riickenmarks auf die andere nennt 
er Querleitung. Die Zeit der Querleitung betragt beim Frosche nach Wundt 
0,004 Sek.

Fiir die Reflexbewegungen der Schildkrote (Emys europaea) gelangte auf 
Grund sehi- zahlreicher Messungen Fano5) zu folgenden (am unyerletzten Tiere
gewonnenen) Mittelwerten der- Reflexzeit:
Retraktion des Halses und Kopfes.............................................................. 0,06 Sek.

„ „ gleichseitigen Vorderbeines................................................  0,063 „
„ „ „ Hinterbeines.................................................0,06 „
„ „ entgegengesetzten Hinterbeines......................................... 0,085 „

Hebung des Unterkiefers............................................................................. 0,052 „
Diese Versuche lehren zugleich, wie wenig konstant die Reflexzeit ist; denn 

Fano beobachtete periodische Schwankungen ihres Wertes, die recht 
erheblich sein konnten und die er ebenso wie die gleichzeitigen Variationen in 
der Hohe dei- Reflexzuckungen (s. o.) auf Oszillationen in der spinalen Reflextatigkeit 
zu beziehen und in letzter Linie auf periodische Einfliisse von seiten des Kopf- 
markes zuriickzufiihren geneigt ist.

Beim Menschen und bei den Saugetieren diirfte die Reflexzeit kaum 
kiirzer sein ais beim Kaltbliiter. Doch hat auch sie fiir verschiedenartige 
Reflexe sicher nicht gleich groBe Werte. Am haufigsten ist der Lidreflex Gegen- 
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stand messender Versuche gewesen. Bei der Verschiedenheit der dariiber 
gemachten Angaben ist zu beriicksichtigen, daB hier wie bei allen Reflexen 
die Reizstarke die GróBe der Reflexzeit beeinflufit, daB aber auBerdem auch 
die Art der Reizung dabei in Betracht kommt. Der optische Lidreflex (SchluB 
des Lides infolge eines Lichtblitzes) erfordert eine weit gróBere Zeit, ais der 
durch elektrische oder taktile Lidreizung hervorgerufene.

Die meisten Untersucher der Zeitverhaltnisse des Lidreflexes haben das von 
S. Exner1) angegebene Verfahren benutzt, d. h. Aufschreibung des Lidschlusses 
durch. einen Hebel, der mit einem am Oberlid befestigten und iiber eine Rolle 
gefiihrten Faden verbunden ist. Nur Garten!) hat sich der photographischen 
Registrierung bedient.

l) Sigm. Einer, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 8, 526, 1874. — 2) S. Garten, 
ebenda 71, 477, 1899. — “) H. Zwaardemaker und L. J. Lans, Zentralbl. f. 
Physiol. 1899, Nr. 13. ■—• 4) D. P. Mayhew, Journ of experim. medicine 2, 35, 
1897. — s) C. Franek, Uber die zeitlichen Verhaltnisse des reflektorischen und will- 
kiirlichen Lidschlusses. Inaug.-Diss. Kónigsberg 1889. — 6) Franęois-Franck, 
Leęons sur les fonctions motrices du cerveau, Paris 1887, p. 44. ■— 7) M. Joseph, 
Zeitmessende Versuche iiber Atmungsreflexe. Inaug.-Diss. Kónigsberg 1883 und 
Arch. f. (Anat, und) Physiol. 1883, S. 480. — 8) A. Broca et Ch. Richet, Compt. 
rend. soc. de biol. 1897, p. 441. — 9) A. D. Waller, Journ. of Physiol. 11, 384, 
1890. ■— 10) G. Libertini, Arch. ital. de biol. 24, 438.

Bei optischer Reizung fanden:
Exnerl)......................................................................0,2168 Sek.
Zwaardemaker und Lans*)................................. 0,088 „
Garten2)........................................................ 0,061 bis 0,132 „

Bei elektrischer Lidreizung: 
Exnerl) .................................

Garten2).................. 0,04 bis
Bei taktiler Reizung der Wangenhaut:

Jtayhew*)...................................................
Bei Anblasen dei’ Hornhaut:

Langendorff und C. Franek5)

0,0578
0,0662
0,041

0,0420

0,070 bis 0,182

„ (starker Reiz).
„ (schwacher Reiz).
n

V

Alle diese Angaben gelten fiir den Menschen; beim Kaninchen fanden die 
letztgenannten Autoren fiir die gleiche Reizart 0,065 bis 0,069 Sek.

Von sonstigen Angaben iiber Reflexzeiten seien noch folgende wegen der 
Verschiedenheit der Versuchsmethoden (Anwendung teils von Einzelreizen, teils von 
Reizf olgen u. a. m.) nicht ohne weiteres miteinander vergleichbare Beispiele angefiihrt: 
Reflex vom N. cutan. brachii

int. auf den gleichseitigen
Jf. triceps (Hund) . . . 0,022 bis 0,040 Sek. (Francois-Franek6).

Zwerchfellreflex bei Reizung
des N. ischiadicus (Kanin
chen) .............................  0,0456 bis 0,051

Reflexzuckungen bei Erschiit- 
terung des Tisches (Hund;
Chloralosebetaubung) .................. 0,042

Schlag auf den Tisch (Kanin
chen) ................................................ 0,0360

Hautreflex (Kaninchen ...................... 0,0333
Vorderbeinreflex bei Reizung 

derHaut desselben Gliedes

„ (Langendorff und Joseph7).

„ (Broca und Richet8).

” } Wall er9).
n *

(Hund).......................... 0,0326 bis 0,0369
Hinterbeinreflex (ebenso) . . 0,0279 bis 0,032 ” (Libertini10).
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Die mitgeteilten Zahlenwerte bedeuten — abgesehen von denen Wundts 
— die „rohe Reflexzeit“, d. h. die Reflexzeit in der oben angegebenen 
Bedeutung. Will man die Zeitdauer des zentralen Vorganges kennen 
lernen, so muli man sie re duzi er en, d. h. die Zeit, die fiir die sensible 
Leitung bis zum Riickenmark, fiir die motorische vom Riickenmark bis zum 
Muskel yerbraucht wird, und endlich auch die Latenzzeit des Muskels ab- 
ziehen. Eine solche Berechnung setzt, wenn nicht, wie in den Versuchen von 
Wundt, eigene experimentelle Bestimmungen yorliegen, nicht nur die Kennt- 
nis der Lange der Leitungsbahnen yoraus, sondern erfordert auch besser 
begriindete Vorstellungen von der Geschwindigkeit der Neryenleitung und 
der Muskellatenz, besonders beim Warmbliiter, ais sie uns zurzeit zu Gebote 
stehen. Indessen sei angefiihrt, dali Exner aus der yon ihm bestimmten 
Blinzelreflexzeit (0,0578 bis 0,0662 Sek.) eine „reduzierte Reflexzeit“ 
yon 0,0471 bis 0,0555 Sek. berechnet hat. Danach ware der zentrale Vorgang 
mit einem auBerordentlich groBen Zeityerlust yerbunden. Andere haben ihn 
indessen geringer abgeschatzt.

Besonders niedrig wird yon mehreren Forschern die Reflexzeit fiir die 
Sehnenreflexe angegeben, an denen zahlreiche Messungen angestellt sind. 
Die Angaben beziehen sich fast durchweg auf den Kniesehnenreflex beim 
Menschen.

Bei der yerhaltnismaBig groBen Lange des Weges, den die Erregung zuriick- 
zulegen hat, wenn auf Beklopfen der PrapateUarsehne der J7. ąuadriceps sich 
reflektorisch zusammenzieht, wird bei den durch Messung gewonnenen Zahlen der 
fiir die extraspinale Leitung zu machende Abzug hoch ausfallen miissen. Schatzt
man die Lange der Neryenstrecke auf nur 120 cm — was sicher eher zu wenig
ais zu viel ist —, so wiirde bei der moglichst groB -angenommenen Leitungs-
gesehwindigkeit von 60 cm in 0,01 Sek. die extraspinale Leitung allein 0,02 Sek.
in Anspruch nehmen; unter Einrechnung einer Latenzzeit von nur 0,005 Sek. 
betriige der zu machende Abzug also mindestens 0,025 Sek. Danach sind die 
durch den Versuch gewonnenen Rob wert e zu beurteilen. Wenn also manche 
Autoren dafiir GroBen angeben, die genau oder nahezu 0,025 Sek. betragen, so 
wiirde daraus folgen, daB sie die Dauer des zentralen Vorganges unmefibar klein 
gefunden haben.

Ich entnehme einer Zusammenstellung yon Jendrassik1) folgende Angaben:

l) E. Jendrassik, Deutsch. Arch. f. klin. Med. 52, 569, 1894.

Rohe Reflexzeit
Sek.

Zentraler Vorgang 
Sek.

Burckhardt (1877)................................. — 0,0387 bis 0,04
Tschirjeff (1879; bei erhohter

Reflexerregbarkeit)................................. 0,058 bis 0,061 0,032 bis 0,034
Gowers (1879)............................................ 0,09 bis 0,15 0,05
Brissaud (1880) bei Gesunden............... 0,048 bis 0,052

„ bei erhohter Reflexerregbarkeit 0,038 bis 0,042
Waller (1880)............................................ 0,03 bis 0,04 0,02
James (1880)............................................ 0,025
Watteyille (1882).................................... 0,03
Eulenburg (1882)..................................... 0,016 bis 0,032
Rosenheim (1884)..................................... 0,025 bis 0,10
Jendrassik (1894)..................................... 0,039
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Der letztgenannte Autor zog von dem vou ihm ermittelten Zeitwert die bei 
direkter elektrischer Reizung des M. ąuadriceps fiir die Latenzzeit des Muskels 
und fiir die Yerzbgerung durch den Schreibapparat erhaltene Zeit ab und fand 
dadurch die Reflexzeit bis auf 0,0234 Sek. reduziert. Bringt man davon noch die 
Zeit dei- extraspinalen motorischen und sensiblen Leitung mit 0,02 Sek. (s. oben) 
in Abzug, so wiirde sich fiir die Dauei- des zentralen Ubertragungsyorganges ein 
Wert von nur 0,0034 Sek. ergeben. Diese Zeit erscheint klein, ist aber doch nicht

0.01”
Graphische Messung der Reflexzeit beim Patellarreflex des Kaninchens. s verzeichnet den Reizmoment. 

(Nach einem Versuch von Scheven.)

allzu gering zu achten; denn unter der Annahme der oben vorausgesetzten Leitungs- 
geschwindigkeit wiirde ein Zeitraum von 0,0034 Sek. geniigen, um die Erregung 
durch eine Neryenstrecke von mehr ais 20 cm sieh fortpflanzen zu lassen.

In meinem Laboratorium hat Scheyen eine grófiere Reihe von Messungen am 
Kaninchen ausgefiihrt. Er fand die (nicht reduzierte) Reflexzeit des Patellar- 
reflexes um etwa 0,01 Sek. groBer ais die Latenzzeit des direkt elektrisch gereizten 
Muskels1). (Vgl. dazu Eig. 41).

') U. Scheyen, Allg. Zeitschr. f. Psychiatrie 61, 764, 1904. — 2) Franęois- 
Franck, a. a. O. — 3) C. Donders, Nederl. Arch. voor Genees- en Natuurkunde
2, 106, 1865. — 4) C. Franek, a. a. O.

Uber die Querleitungszeit bei hóheren Tieren liegen nur wenige 
Angaben vor. Franęois-Franck* 2) gibt sie fiir einen spinalen Reflex 
des Hundes zu 0,022 Sek. an. Er reizte einen Hautnerv der yorderen 
Extremitat und registrierte die Reflexzeit fiir den HI. triceps braćhii der
selben und der entgegengesetzten Seite. Die Differenz beider hatte den an- 
gefiihrten auffallend hohen Wert.

tiber die Querleitungszeit von Reflexbewegungen, die auch bei einseitiger 
Reizung gewohnlieh beiderseits ausgefiihrt werden (bilateral - symmetrische 
Reflexe), hat zuerst Donders3) messende Versuehe angestellt. Er fand, dali beim 
Menschen bei einseitiger Beliehtung der Pupillarreflex an beiden Augen gleieh- 
zeitig auftritt. Reizt man bei einem Kaninchen nach Abtrennung des Kopfmarkes 
den zentralen Stumpf eines N. ischiadicus, so pflegt eine reflektorische Zwerohfell- 
kontraktion einzutreten, die beide Halften des Muskels betrifft. Die von der Luft- 
rohre aus aufgenommene Atmungskurye lafit keinerlei Anzeichen einer zeitliohen 
Versehiedenheit der beiden Seiten entdeeken. Fiir den reflektorischen LidschluB 
suehte C. Franek4) die Frage, ob hier die Querleitung einen merkliehen Zeit- 
yerlust bedinge, dadurch zu entsoheiden, daB er den durch Anblasen einer Horn- 
haut herbeigefiihrten Reflex entweder auf derselben oder auf der anderen Seite 
odei- beiderseits (nach dem Verfahren yon Exner) registrierte. Er fand wohl 
Differenzen, aber sie waren nicht einsinnig und zudem nicht gróJBer ais die 
Schwankungen, denen man bei einseitigem Reflex begegnete, so dali durch diese 
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Versuche die Frage nicht entschieden werden konnte. Ubrigens gelten die oben 
angefiihrten Keflexzeitwerte von Einer fiir die Sehlieflung des Lides der nicht 
gereizten Seite.

Nicht ohne Interesse sind die Mitteilungen iiber die Reflexzeit bei reflek- 
torischer Erregung glatter Muskeln. Die wenigen yorliegenden Angaben 
beziehen sich zumeist auf den Eintritt der Pupillenyerengerung beim Einfall 
von Licht in das Auge. Listing1) schatzte den damit yerbundenen Zeit- 
yerlust auf 0,4 Sek.; F. Arlt jun.2) (und Donders) bestimmten ihn zu 
0,492 Sek. im Mittel; v. Vintschgau3) fand die Zeitdauer vom Beginn des 
Lichteinfalls in das eine Auge bis zum Beginn der Pupillenyerengerung des 
anderen gleich 0,30 bis 0,33 Sek. Ahnliche Ergebnisse scheint Garten4) 
erhalten zu haben, der sich der photographischen Registriermethode bediente; 
doch macht er keine naheren Angaben. Bei der langen, ubrigens auch in- 
konstanten Latenzzeit glatter Muskeln und dem sicheren Bestehen einer 
gróBeren retinalen Verzógerung beim Lichtreiz wird die ansehnliche Hohe 
dieser Reflexzeiten nicht wundernehmen diirfen.

') Listing, s. v. Vintschgau, a. a. O., S. 365. — 2) F. Arlt jun., Arch. 
f. Ophthalmol. 15 (1), 294. — 3) M. v. Vintsehgau, Pfliigers Arch. 26, 324, 
1881. — 4) S. Garten, ebenda 68, 68, 1897. — 5) E. Cavani, Arch. ital. de biol. 
39, 129, 1903. — 6) M. Joseph, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1883, S. 480.

Die Latenzzeit der yasomotorischen Reflexe diirfte kaum jemals exakt 
bestimmt sein. Nach plethysmographischen Messungen am Menschen wiirde 
sie 3 bis 4 Sek. und mehr betragen 5).

Die Lange der Zeit, die der innerhalb des Zentralorgans sich yollziehende 
Ubergang der Erregung von der afferenten auf die efferente Bahn in Anspruch 
nimmt, laBt darauf schlieBen, daB sich bei diesem Vorgange Widerstande 
geltend machen, die gróBer sind, ais die, welche dem Erregungsablauf im periphe- 
rischen Nerven begegnen. Yermutlich findet die Yerzógerung an der Stelle 
statt, wo die Erregung von den Endyerzweigungen sensibler Kollateralen auf 
die motorischen Zellen durch Vermittelung von dereń Dendriten iibergeht. 
Eine solche Verzbgerung scheint sich unter ahnlichen Verhaltnissen ganz all- 
gemein geltend zu machen. So sehen wir dieselben Vorderhornzellen des 
Ruckenmarks die Leitung auch dann aufhalten, wenn ihnen die Erregung auf 
corticospinalen Bahnen zuflieBt6), und zwar um Zeitwerte, dereń GróBe der 
der (reduzierten) Reflexzeit sehr ahnlich ist. Man konnte yermuten, daB die 
Neryenzelle eine gewisse Latenzzeit besitzt, bedingt durch die Auslósungs- 
yorgange, die beim Anlangen einer Erregung in ihr ablaufen. Nichts spricht 
eindringlicher ais diese Erscheinung gegen die Behauptung, daB die Fort- 
pflanzung der Erregung im Zentralorgan einfach durch kontinuierliche 
Fibrillenleitung geschehe.

Ob freilich die aus den Messungen sich ergebende Reflexzeit der ein- 
fachen Neryenzellenlatenz entspricht oder einem Multiplum derselben, diirfte 
so lange zweifelhaft bleiben, ais wir nicht yrissen, ob bei einem einfachen 
Reflexyorgang eine oder mehrere Zellstationen passiert werden miissen.

Werden gróBere Anforderungen an den Reflex gestellt, so wird dadurch 
die Reflexzeit yergróBert. Dies zeigt das Bestehen der Querleitungszeit, 
die viel zu groB ist, ais daB sie durch die nur unbedeutend gróBere Weglange 
erklart werden konnte.
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Wie wenig uberhaupt fiir die GroBe der Reflexlatenz die Lange des innerhalb 
des Zentralorgans zuriickzulegenden Weges mafigebend ist, lehren auch die Versuche 
Lombards1), der am Hintersehenkel des Frosches die zeitliche Ausbreitung des 
Reflexes. auf die einzelnen Muskeln untersuchte. Er fand, dafi die Reihenfolge der 
suecessive in Aktion tretenden Muskeln selbst bei unmittelbar hintereinander fol- 
genden gleichstarken und dieselbe Hautstelle treffenden Reizen einem anscheinend 
ganz regellosen Weohsel unterworfen ist. Meist lagen die Momente, in denen der 
erste und der letzte der beteiligten Muskeln seine Zusammenziehung begann, weit 
auseinander: das Maximum der Ausbreitungszeit betrug bei taktiler Hautreizung 
0,196 Sek., bei thermischer sogar 5,964 Sek. Nur bei Strychniny ergiftung verringern 
sich diese Unterschiede der reflektorischen Latenzen so bedeutend, dafi die ganze 
Ausbreitungszeit nur noch nach Hundertstel Sekunden mifit, alle untersuehten 
Muskeln also fast gleiehzeitig ihre Tatigkeit beginnen.

') W. P. Lombard, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1885, S. 408.

Die fiir eine bestimmte Reaktion gemessene Reflexzeit besitzt keinen 
unveranderlichen Wert, scheint vielmehr unter veranderten Bedingungen 
von sehr verschiedener GroBe sein zu konnen. Vor allem hangt sie von der 
Reizstarke ab. Rosenthal fand, daB die Reflexzeit um so kleiner wird, 
je starker der Reiz ist, und daB sie bei sehr starken Reizen sogar unmerk- 
lich klein werden kann. Auch Wundt sah eine Abnahme der (rohen) 
Reflexzeit bei zunehmender Reizintensitat, glaubte aber, sie auf Rechnung 
der „direkten11 Latenz setzen zu miissen. Beim Menschen hat Exner einen 
deutlichen EinfluB der Reizstarke fiir den Lidreflex nachgewiesen (s. oben); 
fiir den Tricepsreflex des Hundes bei Reizung eines Hautnerven fand 
Franęois-Franck bei zunehmender Reizintensitat (Offnungsinduktions- 
schlag) die Werte: 0,040, 0,038, 0,026 und 0,022 Sek.

Einen EinfluB auf die GroBe der Reflexzeit iibt aueh die Temperatur. 
Kalte yerzógert nach Wundt den Eintritt der Reflexzuckung beim Frosch 
erheblich. Dasselbe fan den beim Saugetier Broca und Richet. Bei ab- 
nehmender Eigentemperatur des Tieres erhielten sie folgende Werte:

Rectumtemperatur
°C

Reflexzeit 
Sek.

40 0,042
39 0,045
37 0,048
36 0,049
35 0,050
34 0,060
31,5 0,080
29 0,100

Ich finde die Reflexzeit (W iscliiadicus und M. triceps femoris derselben Seite) 
bei dem auf wenige Grade iiber Nuli abgekiihlten Frosche ungefahr = 0,05 bis 
0,06 Sek. Da Abkiihlung die Latenzzeit des Muskels yergrofiert und die Reizleitung 
im Nerven erheblich verzógert, so ist sieher diese Zunahme der Reflexzeit teil
weise auf die peripherisehen Organe zu beziehen. Dafi diese aber nur einen 
kleinen Anteil daran haben, geht mit aller Sicherheit aus den oben erwahnten 
Versuchen von Wundt heryor.

Ermudung yerlangert Reflexzeit und Querleitungszeit. Uber perio
dische Sohwankungen der Reflexzeit siehe oben S. 263. *
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Von toxischen Einfliissen sei der des Strychnina angefiihrt. Nach 
Rosenthal soli durch dieses Gift die Reflexzeit, in noch hóherem Mafie die 
Querleitungszeit yerkleinert werden. Dieser Meinung hegegnet man auch 
ófter in Lehrbuchern, wahrend nach den Untersuchungen yon Wundt kleine 
Strychnindosen gar keinen EinfluB haben, gróBere eine besonders bei schwa- 
cherer Reizung sehr erhebliche Verzógerung des Reflexes herbeifiihren.

9. Reflexhemmung und Reflexbalmung.
a) Willkurliche (cerebrale) Hemmung.

Die alltagliche Erfahrung lehrt, daB man imstande ist, Reflexbewegungen 
willkiirlich zu unterdriicken. Damit dies gliicke, miissen aber zwei Be- 
dingungen erfiillt sein. Erstens darf der den Reflex anregende Reiz eine 
gewisse GroBe nicht iibersteigen; diese ist natiirlich von dem Grade der vor- 
handenen Reflexerregbarkeit abhangig. Der auf leise Beriihrung des Lides 
eintretende LidschluB kann unterdriickt werden, den durch starkę elektrische 
Reizung hervorgerufenen zu hemmen, gelingt dagegen meistens nicht. Den 
Hustenreiz zu iiberwinden ist man eine Zeitlang imstande; wachst der Reiz 
durch langere Dauer (Summation), so durchbricht endlich der Reflex die 
Hemmung. Dennoch gelingt es in yielen derartigen Fallen, den Reflex 
wenigstens abzuschwachen; statt des Hustens erscheint dann nur ein Rauspern, 
statt des Niesens ein explosives, aber mit wenig Gerausch yerbundenes Aus- 
atmen. Willensschwache Personen sind auBerstande, selbst schwache Reflex- 
reize zu uberwinden.

Ein zweiter Umstand ist der, daB selbst unter geeigneten Bedingungen 
keineswegs alle Reflexe durch den Willen unterdriickt werden kónnen. Nur 
solche reflektorische Bewegungen und uberhaupt nur solche Reak- 
tionen kónnen willkiirlich gehemmt werden, die auch willkiirlich 
erzeugt werden kónnen. Damit ist die ganze Fiille der an glatten Muskeln 
heryorzurufenden Reflexbewegungen von der Hemmung durch den Willen aus- 
geschlossen. Niemand ist imstande, die Pupillenyerengung beim Lichteinfall, die 
Kontraktion der BlutgefaBe bei Hautreizen oder die reflektorische Erektion will- 
kiirlich zu unterdriicken. Aber auch ąuergestreifte Muskeln, die der Wille nicht 
zur Zusammenziehung bringen kann, sind anscheinend durch den Willen an ihrer 
reflektorischen Tatigkeit nicht zu hindern. Dies diirfte z. B. vom Cremaster- 
reflex und yon dem des Af. ł>ulbocavernosus gelten. Ausgenommen sind ferner 
alle Reflexabsonderungen: die reflektorische Sekretion derTranen, des Speichels 
u. a. m. Auch die Ejakulation des Samens kann nicht inhibiert werden; 
hóchstens kann yerhindert werden, daB der sie hervorrufende Reiz die zu ihrer 
Auslósung nótige SummationsgróBe erreicht. Endlich wird der Wille auch 
bei der reflektorischen Tatigkeit der herzhemmenden Vagusfasern yersagen.

Mit demselben Rechte, mit dem man in der GroBhirnrinde das Organ 
sieht, in welchem die willkiirlichen Bewegungsimpulse in die motorischen 
Bahnen geleitet werden, darf man in ihr auch die Quelle der willkiirlichen 
Reflexhemmung sehen. Die experimentellen Erfahrungen an Tieren lehren 
nun in der Tat, daB das Gehirn im allgemeinen, bei den hóheren 
Tieren die GroBhirnrinde im besonderen, die Fahigkeit zur Hem
mung spinaler und bulbarer Reflexe besitzt.
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Bereits bei den Wirbellosen ist diese Beziehung vorhanden. Das Gehirn der 
Arthropoden (Oberschlundganglion) ist in erster Linie ein die Reflexe des Bauch- 
markes hemmendes Organ. Nach seiner Fortnahme oder nach Durchschneidung 
der Schlundkommissuren treten die Reflexbewegungen des normalen Tieres (Putz- 
reflex, Umdrehreflex, Abwehr-, FreB-, Schwimmreflex u. a. m.) schon bei schwacherer 
Beizung ein ais sonst. Die Hemmung erstreckt sich auf die gleiche Kórperhalfte'). 
Auch bei den Kephalopoden werden durch Entfernung des Cerebralganglions 
die Reflexe gesteigert2).

In betreff der Wirbeltiere sind vor allem die an Fróschen gemachten 
Beobachtungen anzufiihren. Goltz3) wieś nach, dali nach der Abtragung 
der GroBhirnlappen gewisse Reflexe, die am unyersehrten Tier yorhanden sein 
aber auch fehlen kónnen, mit maschinenmaBiger RegelmaBigkeit eintreten. 
Dazu gehort das Quaken beim Driicken oder Streichen der Ruckenhaut mit 
einem glatten Korper (Goltzscher Quakversuch); ferner der Umklamme- 
rungskrampf des briinstigen mannlichen Frosches, der nicht nur wie der im 
Besitz seines GroBhirns befindliche das trachtige Weibchen, sondern wahllos 
jeden ihm an die Brust gelegten Gegenstand umarmt. Dem unyersehrten 
Tiere steht es frei, ob es den Reflex zulassen will oder nicht, dem des GroB
hirns beraubten ist das Vermógen, ihn zu hemmen, genommen.

DaB auch andere Teile des Froschgehirns die Fahigkeit der Reflex- 
hemmung besitzen, haben die Yersuche von Setschenow4) gezeigt. Mit 
Hilfe des Tureksehen Yerfahrens ermittelte dieser Forscher, daB nach der Ab- 
trennung des Mittelhirns (Lobi optici) und des Kopfmarkes die Reflextatigkeit 
des Riickenmarkes zunimmt. Die Zunahme zeigt sich in einer Verkiirzung 
der zur Auslósung der Hinterbeinreflexe erforderlichen Summationszeit des 
chemischen Reizes. Durch Reizung der genannten Hirnteile werden die 
Reflexe yerzógert oder ganz gehemmt. Die reflexhemmende Bedeutung dieser 
Teile ist eine Folgę ihrer Beziehungen zu den Sinnesfunktionen.

Setschenow hat geglaubt, aus diesen Beobachtungen auf die Existenz 
spezif ischer, in tonischer Erregung befindlicher Ref lexhemmungs- 
mechanismen schlieBen zu miissen und hat diese seine Anschauung gegeniiber 
den Angriifen zahlreicher Forscher aufrecht zu erhalten gesucht5). Indessen kaum 
mit Erfolg. Sicher ist nur, daB das Gehirn des Frosches, und zwar nicht nur das 
GroBhirn, sondern vor allem auch das Mittelhirn, sowie das Kopfmark die Riicken- 
marksreflexe zu hemmen yermag, und es scheint, dafi es diesen seinen EinfluB 
dauernd ausiibt. Offenbar yerdankt es aber diese Fahigkeit dem Umstande, daB 
es fortwahrend Anregungen von seiten der Sinnesneryen empfangt.

’) A. Bethe, Pfliigers Arch. 68, 538, 1897. — 2) J. v. Uexkiill, Zeitschr. 
f. Biol., N. F. 13, 597. — 3) Fr. Goltz, Beitr. zur Lehre von den Funktionen 
der Neryenzentren des Frosches. Berlin 1869, S. 1, 20, 39. — 4) J. Setschenow, 
Physiol. Studien iiber- die Hemmungsmechanismen fiir die Reflextatigkeit des 
Riickenmarkes im Gehirn des Frosches. Berlin 1863. — s) Von den zahlreichen 
Arbeiten, die sich mit diesem Gegenstande beschaftigt haben, seien folgende an- 
gefiihrt: A. Her z en, Expćriences sur les centres modćrateurs de 1’action reflexe. 
Turin 1864; F. Małkiewicz, Zeitschr. f. rationelle Medizin (3. Reihe) 21, 230, 
1864; A. Danilewsky, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1866, S. 677 u. S. 707; 
J. Setschenow, Zeitschr. f. rat. Medizin (3. Reihe) 23, 6, 1865; Derselbe u. 
W. Paschutin, Neue Versuche am Hirn und Riickenmark des Frosches. Berlin 
1865; E. Cyon, Beitr. zur Anat. u. Physiol., ais Festgabe Karl Ludwig von seinen 
Schiilern. Leipzig 1875, S. 166; J. Setschenow, Pfliigers Arch. 10, 163, 1875; 
W. Schlósser, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 303; P. Albertoni, Arch. 
ital. de Biol. 9 (1887) u. Zentralbl. f. Physiol. 1888, S. 733.
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Wir werden spater sehen, dafi das 'nerybse Zentralorgan durch zentripetale Ein- 
fliisse in seiner Fahigkeit, Reflexreize zu beantworten, geschadigt oder sogar ganz- 
licli gehindert werden kann. Dem Gehirn stromen solche Reize fortwahrend zu. 
Insbesondere kommen hier die Anregungen seitens des Gesichtssinnes in Betracht. 
Geblendete oder im Dunklen gehaltene Frósche zeigen gesteigerte Reflexe; auch 
stellt sich nach Durchschneidung der Sehneryen der Quakreflex mit derselben 
RegelmaBigkeit ein wie bei groBhirnlosen Tieren1).

DaB gerade das Mittelhirn eine besonders ausgesprochene Fahigkeit zur Reflex- 
hemmung besitzt, folgt aus’ seinen Beziehungen zu den Sinnesfunktionen im all- 
gemeinen und zum Gesichtssinn im besonderen; sehen wir doch bei allen niederen 
Vertebraten aus dem Dache der Zweihiigel (Lobi optici) die Sehneryen hervor- 
gehen. Das Verhaltnis der Oblongata zu den sensiblen Bahnen und besonders zum 
A. acusticus2) macht die Beziehungen dieses Abschnittes zur Reflexhemmung 
yerstandlich. Nicht speziflsche Reflexhemmungszentren sind demnach in diesen 
Teilen des Froschgehirns gelegen, sondern es folgt ihr tonischer EinfluB auf die 
reflektorische Tatigkeit des Riickenmarkes lediglich aus den ihnen zustrbmenden 
Sinnesreizen.

Bei der Schildkrbte scheinen die Lobi optici eine analoge Bedeutung fiir die 
Reflexhemmung zu besitzen wie beim Frosch; dies geht aus den Untersuchungen von 
Fano3) heryor. Nach Entfernung dieses Hirnteiles stellen sich hier unaufhbrliche 
Ortsbewegungen ein, die vom Kopfmark her angeregt und, solange die Lobi optici 
unyersehrt sind, durch diese gehemmt werden. Man geht wohl nicht fehl, wenn 
man diese yon Fano ais automatisch bezeichneten Bewegungen ais reflektorisch 
auffaBt.

Die reflexhemmende Wirksamkeit des Frosclihirns ist, wie ich4) gezeigt habe, 
eine gekreuzte, dergestalt, daB Abtrennung [einer Hirnhalfte eine Steigerung, ein
seitige Reizung eine Hemmung der Reflexe des entgegengesetzten Hinterbeines lier- 
beifiihrt. Die gekreuzte Reflexsteigerung erscheint nach einseitiger Schnittfiihrung 
durch die Sehhiigelgegend oder hinter den Lobi optici oder durch das Kopfmark 
dicht hinter der Kleinhirnleiste, wahrend die Durchtrennung der einen Kopf- 
markhalfte hinter der Spitze des Calamus scriptorius die Reflexe des gleichseitigen 
Hinterbeines steigert.

Mit denVersuchen anKaltbliitern stimmen die anSaugetieren gemachten 
Beobachtungen iiberein. Entsprechend dem starkeren Hervortreten der Hirn
rinde wird hier die cerebrale Reflexhemmung zu einer corticalen. Bei 
Hunden tritt, wie besonders Goltz gezeigt hat, nach ausgedehnten Ver- 
stiiinmelungen des GroBhirns eine deutliche Reflexsteigerung und damit eine 
Fiille von merkwiirdigen Reflexerscheinungen zutage, die beim unyersehrten 
Tiere gar nicht oder nur zuweilen nachweisbar sind 5).

Hierhin gehbrt der Kratzreflex (Kratzbewegungen mit dem entspreehenden 
HinterfuB beim Krauen der seitlichen Bauchhaut), der Leckreflex (rhythmisches

') O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1877, S. 435. Vgl. auch 
Fubini, Moleschotts Unters. zur Naturlehre usw. 11, 586, 1876; 0. Spode, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1879, S. 113; W. v. Boetticher in W. Preyers Sammlung 
physiologischer Abhandlungen, II. Reihe, 3 (1878); L. Merzbacher, Pfliigers Arch. 
81, 222, 1900. Ich bemerke dazu, daB ich meine friihere Meinung, der Erfolg 
der GroBhirnentfernung nach Goltz beruhe auf der gleichzeitigen Durchschneidung 
der Sehneryen, nicht mehr aufrecht erhalte. — 2) L. Edinger, Vorlesungen iiber 
den Bau der neryosen Zentralorgane des Menschen und der Tiere. 6. Aufl. Leipig 
1900. 7. bis 10. Vorlesung. — 3) G. Fano, Pubblicaz. del R. Istituto di studi
superiori. Firenze 1884; Arch. ital. de biol. 39, 96, 1903; Fano e Lourie, Riv. 
speriment. di Freniatr. e Medicina legale ann. XI. 1885. — 4) O. Langendorff, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1877, S. 96. — 5) Fr. Goltz, Pfliigers Arch. 13, 427, 
1877; 34, 475, 1884; 42, 443, 1888; 51, 576, 1892. Vgl. auch Ch. Richet, ebenda 
37, 625, 1885; E. Gergens, ebenda 14, 340, 1877.
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Ausstrecken der Zunge beim Kitzeln der Schwanzwurzelgegend), der Schiittel- 
reflex (Schiitteln wie nach dem Bade beim Krauen des Nackens); ferner Gahnen 
beim Streichen iiber den Unterkieferrand, Grunzen bei sanftem Reiben des Nasen- 
riickens u. a. m.

Offenbar haben solche Tiere die Fahigkeit der willkiirlichen Steuerung 
ihrer spinalen und bulbaren Reflexe yerloren.

Auch dei- von Sherrington aufgefundene, auf zentripetale Erregungen 
zuriickzufiihrende Spasmus der Extensoren ist hier anzufiihren, der bei Affen und 
anderen Saugetieren nach Fortnahme des GroBhirns auftritt und zweifellos einer 
Erhohung der Reflexerregbarkeit seine Existenz yerdankt. Wenn er nicht spontan 
auftritt, kann man ihn durch leises Streichen der betreffenden Extremitat heryor- 
rufen. Nach einseitiger Entfernung des GroBhirns wird die operierte Korperseite 
von der spastischen Steifigkeit befallen1).

Man hat ferner gefunden, daB bei Hunden durch mechanische und elektrische 
Erregung dei’ yorderen Hirnlappen die Hautreflexe deprimiert werden kónnen!). In 
Ubereinstimmung damit scheint die Angabe zu stehen, daB bei Hunden und Affen 
die Fortnahme der Stirnlappen, besonders der gleichseitigen, die Reflexzeit ver- 
kiirze, ihre Reizung sie yerlangere3). Bei cerebralen Hemiplegien flndet man auch 
beim Menschen sehr oft eine deutliche Zunahme in der Reflexerregbarkeit der ge- 
lahmten Glieder.

Die hohe Reflexerregbarkeit der Neugeborenen ist yermutlich dadurch be
dingt, daB die Fahigkeit des Gehirns zur Reflexhemmung erst langsam im 
extrauterinen Leben erstarkt (Soltmann).

Mit den erbrterten Einfliissen des Gehirns hangt zusammen, daB auch 
der hohen Durchschneidung des Riickenmarkes eine Reflexsteigerung 
folgt. Sie ist in allen Wirbeltierklassen zu beobachten, doch kann ihr Auf- 
treten durch yerschiedene Momente beeintrachtigt werden.

Vor allem durch den mit jeder Operation am Zentralnervensystem ver- 
bundenen Shock, der besonders bei den dem Menschen naher stehenden Sauge
tieren sehr ausgesprochen ist und nur langsam schwindet, doch selbst bei den 
Amphibien nicht fehlt. Bei Durchschneidungsversuchen muB sein Abklingen ab- 
gewartet werden, um die Reflextatigkeit des Riickenmarkes in ihrer vollen Hohe 
beobachten zu kbnnen. Die dazu nótige Zeit kann yon sehr yerschiedener GroBe 
sein. Am geringsten ist der Shock bei glatten Durchschneidungen des Markes mit 
soharfen Instrumentem

Ein weiteres Hindernis bilden die Zirkulationsstorungen, die teils dureh 
die Durchschneidung wiehtiger RiiekenmarksgefaBe (Art. spinalis anterior), teils durch 
das Sinken des arteriellen Blutdruekes yerursaeht werden. Ihnen kann man zu- 
weilen dureh eine subeutane oder intrayenóse Salzwasserinfusion begegnen.

Bei Warmbliitern hat man bei Operationen dieser Art durch kiinstliche Atmung 
fiir den Ersatz dei- etwa aufgehobenen natiirliehen Sorge zu tragen, ebenso auch 
der allzu groBen Abkiihlung durch geeignete MaBregeln yorzubeugen.l

Die Ubelstande des mit der Riickenmarksdurchschneidung yerbundenen Shoeks 
lassen sich durch unblutige Ausschaltung des Gehirns yermeiden. Man kann 
zu diesem Zwecke sieh der Unterbindung der vier Gehirnarterien (nach KuBmaul 
und Tenner) bedienen, doch fiihrt diese nur beim Kaninchen sicher zum Ziele; aueh 
hat man sich zu erinnern, daB dabei auch das Cerviealmark der Blutversorgung 
beraubt wird, die yorderen Extremitaten also aus der Priifung der Reflextatigkeit 
ausseheiden. Die der akuten Hirnamie folgenden Krampfe und ihre Folgen (Lungen-

') C. S. Sherrington, Proc. Roy. Soe. London 60 (1896); Journ. of Physiol. 
2.2, 319, 1898; Philos. Transach Roy. Soc. 190, 178, 1878. — 2) L. N. Simonoff, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1866, S. 545. — 3) G. Libertini, Arch. p. 1. scienee 
mediche. 19, 337, 1895; G. Fano, Atti della R. Accad. deiLincei anno 292, 4 (ser. 5), 
1895 und Arch. ital. de biol. 24 (3), 1895.
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odem) yermeidet man naeh meinen Erfahrungen am besten dureh maBige Narkose. 
Vortreffiliche Dienste leistet die Embolisierung dei- GehirngefaBe dureh geschmolzenes 
Paraf fin1). Man spritzt leieht schmelzendes Paraf fin, das auf etwa 48° C erwarmt 
ist, in das peripherisehe Ende einer Carotis ein und kann dadureh samtliche Gehirn- 
arterien bis in die Vertebrales limem verstopfen. Bei Einleitung kiinstlieher Atmung 
kann man danaeh die spinalen Reflexe "bft stundenlang beobaehten. Diese Methode 
gibt auch nach unseren Erfahrungen bei Kaninchen, Katzen und Hunden yorziig- 
liche Erfolge. Haut- und Sehnenreflexe sind danaeh oft enorm gesteigert.

Bei tieferen Riiekenmarksdurchschneidungen hat man die Móglichkeit, Tage 
und Wochen zu warten, bis man zur Priifung der Reflexe sehreitet. Doch setzen 
dieser spaten Untersuchung die sekundare Degeneration der absteigenden Riieken- 
marksbahnen und die sich an sie anschlieBenden, auch auf die ganglibsen Elemente 
der Vorderhorner sich erstreckenden anatomischen Veranderungen eine Grenze. 
Sehr richtig hebt Sherrington2) hervor, dafi man zur Untersuchung der Reflexe 
in diesen Fallen den Zeitraum herauszufinden hat, der zwischen dem Schwinden 
der Shockerscheinungen und dem Eintritt der degeneratiyen Storungen gelegen ist. 
Bei den dem Menschen nahestehenden Saugern und beim Menschen selbst kann 
dieser Zeitraum sehr kurz sein.

Handelt es sich nicht um glatte Durehtrennungen des Riickenmarkes, sondern 
um langsame Durehąuetschungen, so ist die Gefahr, die funktionellen Leistungen 
des Riickenmarkes, besonders auch seine reflektorischen, erheblieh und in abnormer 
“Weise beschrankt zu finden, sehr groB. Dies ist fiir die Beurteilung des Ver- 
haltens des mensohlichen Riickenmarkes naeh totalen ,Querschnittslasionen“ 
von groBer Wichtigkeit. Bei ungeniigender Beriicksichtigung dieses Umstandes 
konnte man dazu gelangen, dem yom Gehirn ybllig abgetrennten Riickenmark 
des Menschen die Fahigkeit, Reflexe zu yermitteln, ganz abzusprechen. Es ist 
richtig, daB in einer ganzen Reihe yon Fallen bei yolliger Isolation des Riicken
markes die Reflexe iiberhaupt oder wenigstens die Sehnenreflexe fehlten; anderer
seits sind aber Falle bekannt, wo sie yorhanden waren, und solche, in denen sie — 
ganz dem entsprechend, was nach dem Tieryersuch erwartet werden mufite — 
deutlich gesteigert waren. Nur die letzteren lassen das Verhalten des isolierten 
Spinalmarkes rein erkennen; allen Fallen, in denen die Reflexe fehlen oder ab- 
geschwacht sind, kommt keine physiologische und wahrscheinlich auch eine nur 
sehr unsichere klinisch-diagnostische Bedeutung zu3).

b) Zentripetale Refleshemmung.
Durch Reizung zentripetaler Neryen lassen sich die Reflexbewegungen 

unterdriicken oder wenigstens abschwachen.
Diese Tatsache ist schon lange bekannt. So erwahnt bereits Marshall 

Hall4), dafi das Niesen oft durch starkes Reiben der Nase aufgehalten werden

l) M. Marekwald, Zeitschr. f. Biol. 26, 260, 1890; L. Asher und F. Liischer, 
ebenda, N. F., 20, 499, 1899. — ?) Ch. S. Sherrington, Phil. Transact. Roy. 
Soc. London 190, 128 ff., 1898 und Schafers Text-book of Physiol. 2, 848, 1900. — 
8) Von der umfangreichen Literatur dieses Gegenstandes seien folgende Schriften 
angefiihrt: Ch. Bastian, Brit. med. Journ. 1, 480, 1890. (Ref. im Neurol. 
Zentralbl. 10, 151, 1891); L. Bruns, Neurol. Zentralbl. 12, 28, 1893 und Arch. 
f. Psychiatrie 25 (1893); M. Nonne, Arch. f. Psychiatrie 33 (1900); F. Brasch, 
Fortsehritte der Medizin 18, 121, 1900; “W. Kausch, Mitt. a. d. Grenzgebieten 
der Medizin und Chirurgie 7 (1901; Ref. im Neurol. Zentralbl. 21, 165, 1902); 
F. Jolly, Neurol. Zentralbl. 21, 334, 1902. Vom Standpunkte dei- Chirurgie ist die 
Frage ausfuhrlich behandelt bei Th. Kocher in den Mitteilungen a. d. Grenz
gebieten der Medizin und Chirurgie 1 (4), 1896; ber. S. 514 ff. und S. 553; und bei 
“W. Wagner u. P. Stolper, Die Verletzungen der “Wirbelsaule und des Riicken- 
marks (Deutsche Chirurgie, Lieferung 40). Stuttgart 1898, S. 73 ff. — 4) M. Hall, 
Uber die Krankheiten und Storungen des Neryensystems. Deutseh von Fr. J. 
Behrend, Leipzig 1842, S. 410.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 18
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kann. v. Graefe beobachtete, daB der tonische Reflexkrampf der Augenlider 
durch Druck auf die Austrittsstellen der Trigeminusaste gehemmt werden 
kann; die Augenlider springen dabei wie durch Federdruck auf1).

Bei Tierversuchen kann man sich von der zentripetalen Hemmung der 
Reflexbewegungen leicht iiberzeugen.

Befiexreihe, Schildkrote, Zelinsekundenrhythmua. 
Yon r bis r' Druckklemme am rechten YorderfuB.

Vor allem bei Kaltbliitern2). Der Quakreflex des Frosehes wird dureh heftige 
Reizung von Empflndungsneryen (Druck auf eine Pfote) unterdriiekt (Goltz). 
Reizt man den linken Isehiadieus elektrisch, so kann man wahrenddem vom 
rechten Bein aus dureh meehanisehe Reize keine Reflexbewegungen auslósen.

Das Vorhandensein des Gehirns ist fili- den Erfolg dieser Art von Reflex- 
hemmung nicht erforderlich, aueh am isolierten Riiekenmark lassen sieh die Reflexe 
dureh Reizung sensibler Neryen hemmen3). Reizt man die Zehenhaut einer Sehild- 

krote, der man das Riiekenmark in der 
Hohe des dritten bis yierten Halswirbels 
durehsehnitten hat, in gleichen Zeit- 
abstanden (alle 10") dureh eine kleine 
Anzahl yon Induktionssehlagen von stets 
gleieher Starkę, so zeichnet das be- 
treffende Hinterbein eine Reihe von regel- 
mafiigen, in ihrer Hohe nur nnbedeutend 
schwankenden Reflexbewegungen auf. 
Quetseht man nun die Zehen des anderen 
Hinterbeins oder eines Vorderbeins oder 
den Sehwanz oder eine andere Hautstelle 
dureh Anlegen einer kleinen Arterien- 
klemme, so yermindert sich wahrend 
der Quetsehungsdauer, mindestens aber 

in der ersten Zeit derselben die Hohe der Reflexbewegungen sehr merklieh. Fig. 42 
(nach eigenem Versuch) gibt ein Bild dieses Verhaltens.

Schon schwache Reize geniigen oft zur Herbeifiihrung einer deutliehen Reflex- 
hemmung. Beriihrt bei Benutzung des T ii rek sehen Verfahrens der Reflexpriifung 
das nicht reagierende Bein des Frosehes die Wand des die Saure enthaltenden 
GefaBes, so findet man die Zeit bis zum Herausheben der gereizten Pfote stets 
merklieh yerlangert4). Die rhythmischen Sehlangelreflexe gekopfter Sehlangen 
werden dureh die leiseste Beriihrung einer beliebigen Hautstelle gehemmt5).

Ebenso lassen sieh die Reflexe der Saugetiere beeinflussen. Die lebhaften 
ReflexauBerungen des Hundes, dessen Riickenmark an der unteren Grenze des 
Brustmarkes durehsehnitten worden ist, werden dureh gleiehzeitige Hautreize samt- 
lich gehemmt6):.Die reflektorischen Pendelbewegungen der senkrecht herabhangen- 
den Hinterbeine hóren auf, wenn man den Sehwanz kneift; ebenso sehwindet die 
durch Reiben der Vorhaut heryorgerufene Erektion, wenn die Pfote oder der 
Sehwanz gedriiekt wird; der dureh Einfiihren des Fingers in den Mastdarm zu 
rhythmisehen Zusammenziehungen gebrachte AfterschlieBmuskel stellt diese ein, 
wenn man die Haut reizt.

’) Angefiihrt yon A. Striimpell, Lehrb. d. spez. Pathol. u. Therapie 3, 
135, 12. Aufl., 1899. — !) A. Herzen, Experiences sur les centres moderateurs 
de 1’action reflexe, Turin 1864. Fr. Goltz, Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1865, 
Nr. 45; Beitr. zur Lehre yon den Funktionen der Neryenzentren des Frosehes, 
Berlin 1869, Abschn. 1 u. 3. A. Freusberg, Pfliigers Arch. 10, 174, 1875. 
O. Langendorff, Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1880, Nr. 28; Arch. f. (Anat, 
u.) Physiol. 1887, S. 141. J. Setsehenow, Uber die elektrische und chemische 
Reizung der sensiblen Riiekenmarksneryen des Frosehes, Graz 1868. — 8) H. Noth
nagel, Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1869, Nr. 14; Virehows Arch. f. pathol. 
Anatomie 49, 273 ff. Lewisson, Areh. f. (Anat, u.) Physiol. 1869, S. 225. — 
4) O. Langendorff, ebenda 1877, S. 99. — 5) B. Luehsinger, Pfliigers Areh. 
27, 191, 1882. — 6) A. Freusberg, Pfliigers Arch. 9, 358, 1874 und 10, 174, 1875.
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Auch die Sehnenref lexe lassen sieh durch Reizung sensibler Neryen hemmen. 
Beim Kaninchen, dessen Riickenmark durchsehnitten ist, bleibt der Aehillessehnen- 
reflex mehrere Sekunden bis zwei Minuten lang aus, wenn man den N. peroneus 
oder den N. cutaneus cruris posterior durchschneidet'). Reizung des zentralen 
Stumpfes der den Flexoren des Unterschenkels zugehbrigen Nerven unterdriickt 
den Patellarreflex bei der Katze* 2). Beim Menschen kann derselbe Reflex durch 
Reizung der Conjunctiva, der Nasenschleimhaut und durch Hautreize gehemmt 
werden3).

’) M. Sternberg, Die Sehnenreflexe, Leipzig und Wien 1897, S. 90. —
2) C. S. Sherrington, Proc. Roy. Soc. London 52, 1892. — 3) H. P. Bowditch
and J. W. Warren, Journ. of Physiol. 11, 25, 1890. — 4) W. Biedermann,
Pfliigers Arch. 80, 428, 1900. — 5) N. Bubnoff u. R. Heidenhain, ebenda 26,
178 ff., 1881. — 6) Nach eigener Beobachtung. — 7) C. S. Sherrington, Proc.
Roy. Soc. London 60, 414; Journ. of Physiol. 22, 319; Philosoph. Transact. Roy.
Soc. London 190B, 179, 1898. — s) A. Steil, Pfliigers Arch. 58, 161, 1894.
Daselbst die friihere Literatur. O. Langendorff, Klin. Monatsbl. f. Augen-
heilkunde, 38. Jahrg., 1900. — ’) Fr. Goltz, Funktionen der Neryenzentren des
Frosches, Berlin 1869, S. 41. — 10) N. Bernstein, Ber. d. Sachs. Ges. d. Wiss. 1869,
S. 106. M. Afanassiew und J. Pawłów, Pfliigers Arch. 16, 182, 1878. — 
“) J. Pawłów, ebenda 26, 272, 1878.

Tonische Reflexe werden ebenfalls durch Reizung von Empflndungsneryen 
aufgehoben. An abgekiihlten Fróschen gerat das Hinterbein nach Reizungen fiir 
lange Zeit in Beugestellung; iibt man nun einen leichten Druck auf die Zehen 
des anderen Fufies, so fallt das angezogene Bein sofort wie gelahmt herab4). In 
gewifien Stadien der Morphinnarkose lassen sich bei Hunden reflektorisch leicht 
tonische Muskelzusammenziehungen erzeugen. Leichte Beriihrung der Haut geniigt, 
um sie sofort yerschwinden zu machen5). Der von Filehne entdeckte reflek
torische Ohrlóffeltonus des Kaninchens hort sofort auf und das aufgerichtete Ohr 
sinkt zuriick, wenn man dessen Spitze oder einen Punkt der Auflenflache leicht 
beriihrt oder durch einen Luftstrom anblast6). Auch die tagelang andauernde 
reflektorische Extensorensteifigkeit des GroBhirns beraubter Saugetiere liiCt sich 
durch Hautreize, durch Reizung sensibler Neryen und Neryenwurzeln beseitigen7). 
Hierher gehórt auch die oben erwahnte Angabe von Graefe. Ahnliche Beob
achtungen kann man iibrigens auch an glatten Muskeln machen. Hat man einem 
Kaninchen oder einer Katze den Halssympathicus durchsehnitten oder das obere 
Halsganglion entfernt, so bewirkt Reizung des proximalen Ischiadicusendes nach 
wie vor Pupillenerweiterung, die jetzt nur durch Hemmung des (reflektorischen) 
Tonus des Sphincter iridis zustande kommt8).

Der Wille vermag, wie oben bemerkt wurde, nur solche reflektorische 
Bewegungen zu hemmen, die auch willkiirlich erzeugt werden kónnen. Durch 
Reizung zentripetaler Neryen dagegen werden, wie aus dem Angefiihrten 
folgt, auch die Reflexe solcher Muskeln unterdriickt, die dem Willen ent- 
zogen sind. Ebenso hemmt Hautreizung auch den Erfolg der reflektorischen 
Vagusreizung beim Goltzschen Klopfyersuch: Das Klopfen der Bauchein- 
geweide fiihrt hier nicht zum Herzstillstand9). Es wird hier sozusagen 
eine reflektorische Hemmung gehemmt. Endlich ist auch die Unter- 
driickung sekretorischer Reflexe durchReizung sensibler Neryen beschrieben 
worden. Die Absonderung des Pankreassaftes wird durch Reizung des 
proximalen Vagusstumpfes und anderer sensibler Neryen aufgehoben10 *). Ebenso 
wird die durch zentrale Lingualisreizung herbeigefuhrte Speichelsekretion 
durch Reizung des N. ischiadicus unterdriickt11).

Wenn Reflexbewegungen durch Reizung Yon Empflndungsneryen gehemmt 
werden, so bedeutet dies aller Wahrscheinlichkeit nach, dali die den Ur- 
sprungsort der Bewegungsneryen bildenden Neryenzellen der Vorderhórner 

18*
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in einen lahmungsartigen Zustand yersetzt werden. Da dieselben Neryenzellen 
auch die Aufgabe haben, die yom Gehirn ausgehenden Bewegungsimpulse den 
Muskeln zu iibermitteln, so ist anzunehmen, daB durch ahnliche Einfliisse 
auch die Willkiirbewegungen gelahmt werden kónnen. Man nennt diesen 
Zustand (nicht ganz zutreffend) Ref leslahmung.

Bei Tieren (Kaninehen, Hunden) sind solche Erseheinungen nach experimenteller 
Quetschung von Eingeweiden (Nieren, Uterus, Blase, Darm) yon Lewisson1) 
beobachtet worden, nachdem schon lange Zeit vorher (Stanley, Graves, Henoch, 
Bomberg) gewisse Riickenmarkslahmungen beim Menschen, die man im Gefolge 
yon Blasen-, Nierenerkrankungen u. a. hatte auftreten sehen, ais reflektorisch 
gedeutet worden waren (Paraplegia urinaria, P. uro-genitalis). Das Vorkommen 
solcher Lahmungen beim Menschen steht fest; ob sie aber immer funktioneller Natur 
sind und nicht yielmehr auf aufsteigende Neuritiden usw. bezogen werden miissen, 
ist fraglich. Jedenfalls kann aber die Móglichkeit echter Reflexlahmungen nicht 
bestritten werden. Fiir ihre physiologische Verwertung wiirde es nichts aus- 
machen, wenn man sie, wozu einige Kliniker geneigt sind2), samt und sonders in 
das Gebiet der hysterischen Lahmungen yerweisen miiBte.

c) Antagonistische Inneryation.
Ruft man willkiirlich oder durch Reizung der Hirnrinde oder auch 

reflektorisch die Tatigkeit einer Muskelgruppe hervor, so tritt in yielen Fallen 
neben ihr ein Nachlassen des Tonus der entsprechenden Antagonistengruppe 
ein 3). Man kann aber auch sagen: Bewirkt man willkiirlich oder durch Reizung 
eines sensiblen Neryen die Erschlafiung eines reflektorisch kontrahierten 
Muskels, so entsteht haufig zugleich eine Zusammenziehung der Antagonisten.

Fig. 43.

Reizt man z. B. bei der Katze einen Zweig des fiir die Unterschenkelbeuger 
bestimmten Neryen, so entsteht gleichzeitig eine reflektorische Kontraktion der von 

den iibrigen Zweigen yer- 
sorgten Flexoren und eine 
Erschlaffung der Streck- 
muskeln nebst Unfahigkeit 
derselben, den Kniesehnen- 
reflexzu erzeugen4). Einen 
ahnlichen Versuch (an der 
yorderen Extremitat eines 
Affen) zeigt Fig. 43.

Die tonische Beflex-
beugung eines Hinterbeines 
beim abgekiihlten Frosch 
schwindet, wenn man die 
Zehen des anderen Beines 
driickt; zugleich tritt oft 
eine aktiye Zusammen
ziehung von dessen Streck- 
muskeln ein5). Die durch

Reflektorische Kontraktion der Beugemuskeln des Vorderarmes bei 
gleichzeitiger Hemmung des Triceps-Tonus (Macacus). 

Nach Sherrington.

Reizung der Haut herbeigefiihrte Pupillenerweiterung beruht teils auf einer 
Hemmung des reflektorischen Sphinetertonus, teils auf einer aktiyen Zusammen
ziehung des Dilatators.

') Lewisson, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1869, S. 255. — 2) A. Striimpell, 
Lehrb. d. spez. Pathol. u. Therapie 3, 69, 12. Aufl. 1899. — 8) Vgl. H. E. Hering, 
Die intrazentralen Hemmungsyorgange in ihrer Beziehung zur Skelettmuskulatur. 
Ergebn. d. Physiol., 1. Jahrg., 2. Abt.,- 1902, S. 518 ff. — 4) C. S. Sherrington, Proc. 
Roy. Soc. London 52 (1893); 59 (1896). — 5) W. Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 
426, 1900; daselbst sind auch friihere Angaben anderer Forscher angefiihrt.
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Auch bei der willkiirlichen Hemmung der Reflexe kann, wie die Selbstbeob- 

achtung lehrt, eine Inneryation antagonistischer Muskeln mitspielen. Um den Lid- 
reflex zu unterdriicken, óffnet man die Augen móglichst weit; um nicht niesen zu 
miissen, yerharrt man in der Inspirationsstellung und preht Lippen und Zahne zu
sammen; durch Exspirationsanstrengung sucht man den Inspiratorenkrampf zu 
unterdriicken, der beim Einsteigen in ein kaltes Bad entsteht u. a. m.1).

*) W. Schlósser, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 303. — 2) H. Munk,
Yerhandl. Physiol. Ges. Berlin 1881/82; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1881. —
3) J. R. Ewald, Pfliigers Arch. 94, 46, 1903 (Anmerk.); Fr. Goltz, ebenda 8,
480, 1874. Siehe auch R. Heidenhain, ebenda 26, 552 ff., 1881. — 4) C. S.
Sherrington, Proc. Roy. Soc. London 1892, und Zentralbl. f. Physiol. 12, 483,
1898 (4. Intern. Physiologenkongrefi Cambridge). — 5) Fr. Goltz, Funktionen der
Neryenzentren, S. 12 ff. — 6) J. Rosenthal, Die Atembewegungen und ihre
Beziehungen zum Neryus vagus, Berlin 1862, 8. 219 ff. — 7) C. Wegele, Verhandl. 
Physik.-med. Ges. Wiirzburg, NF., 17, Nr. 1, 1882. — 8) W. Wundt, Unters. z. 
Mechanik d. Neryen u. Neryenzentren. Stuttgart 1878, 2. Abtlg., S. 84 ff. —
9) A. Freusberg, Pfliigers Arch. 10, 174, 1874.

So sehr auch die antagonistische Inneryation geeignet ist, im Sinne der 
beabsichtigten Reflexhemmung zu wirken, so geht es doch nicht an, die 
Hemmung von Reflexen lediglich oder fiir die Mehrzahl der Falle auf die 
Antagonistenwirkung zuriickzufuhren und die Existenz einer echten Reflex- 
hemmung zu leugnen* 2). Gegen eine solche Auffassung sprechen zahlreiche 
experimentelle Erfahrungen.

Einmal kann man durch zentripetale Reize die Reflexe auch solcher Muskeln 
hemmen, die, wie der Sphincter ani, gar keine Antagonisten besitzen3) oder dereń 
Antagonisten man entneryt hat (Entneryung des Dilatator iridis durch Fortnahme 
des oberen Halsganglions und Fortbestehen der Pupillenerweiterung auf Hautreize; 
Hemmung des Patellarreflexes nach Durchschneidung des den antagonistischen 
Flexoren zugehorigen Neryen4). Ferner hat Goltz bewiesen, dafi bei der Hemmung des 
Klopfreflexes nieht etwa Beschleunigungsneryen des Herzens in Tatigkeit kommen5). 
Auflerdem ist anzufiihren, dafi die zur Reflexhemmung ausreichenden Hautreize oft 
viel zu schwach sind, um eine reflektorische Muskeltatigkeit auszulosen; dali bei 
der Hemmung komplizierter Reflexe eine Menge von Muskeln in geordnete und 
quantitativ gut abgestufte Tatigkeit yersetzt werden miiflte, um den Reflex genau, 
und ohne dali ein Uberschufl bleibt, zu kompensieren; daC man endlich zuweilen 
infolge starkerer Hautreize bei yolliger Reflexlosigkeit eine Erschlaffung der ganzen 
Korpermuskulatur beobachtet hat.

Mit den Reflexhemmungen auf zentripetalem Wege ist nahe yerwandt die 
Hemmung, die auch automatische Bewegungen durch Reizung afferenter Neryen 
erfahren kónnen. Dali auch hier sich eine antagonistische Inneryation bemerklich 
machen kann, lehren die Erfahrungen am Atmungszentrum bei Vagus- 
reizung. Schwache Tetanisierung des N. larynyeus superior namlich fiihrt ein- 
fache Inspirationshemmung, starkere dazu eine aktiye Zusammenziehung der 
Exspiratoren herbei6). Chemisehe Reizung der nasalen Ausbreitung des N. triyeminus 
bewirkt allerdings von yornherein neben der Hemmung der Inspiration einen 
Exspirationskrampf; doch tritt die Hemmung auch nach experimenteller Aus- 
schaltung der in Betraeht kommenden Antagonisten ein, so dafl also auch hier 
die Existenz einer genuinen Hemmung gesichert ist7).

d) Bahnung der Reflexe (Reflexfór derung).
Ebenso wie die Reflexe durch corticale, subcorticale und spinale Ein- 

fliisse gehemmt werden kónnen, so yermógen auch Einwirkungen dieser Art 
die Reflexe zu yerstarken und nicht ausreichende Reflexreize wirksam zu 
machen. Exner, der diese schon von Wundt8) und Freusberg9) unter- 
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suchten Erseheinungen naher studierte, hat fiir sie den Namen Bahnung 
ein gefiihrt J).

Bis zu einem gewissen Grade decken sich die unter diesen Begrifi fallen- 
den Vorgange mit dem bereits oben behandelten der Summation der Reize, 
doch ist dei- BegriS der Reflexfórderung der weiter gehende, die Summation 
nur ein spezieller Fali.

Zunachst zeigt es sich, daB subminimale Reflexreize bei Saugetieren durch 
gleichzeitige oder kurz vorhergehende Reizung der Hirnrinde wirksam 
werden konnen. Die beistehende Aufzeichnung gibt dafiir ein gutes Beispiel.

Der schreibende Muskel ist der Abductor pollicis des Kaninchens. Der erste 
Hautreiz ist wirksam, nachdem ihm eine Gehirnreizung kurz yorhergegangen 
ist; der zweite ist ohne Wirkung, da seit dem letzten Rindenreiz schon mehrere 
Sekunden yerflossen sind.

Die Hirnreizung kann fiir sich ebenfalls unwirksam sein und doch die Fahigkeit 
haben, den Reflex zu fordem. DaB auch das Umgekehrte stattfinden, dafi eine 
unter der Schwelle liegende Rindenreizung durch yorhergehende sehr leichte Haut
reize wirksam gemacht werden kann, haben Heidenhain und Bubnoff 2) gezeigt.

Wenn der Hautreiz fiir sich bereits eine schwache Wirkung hat, wird 
diese erheblich yerstarkt, wenn man die Hirnrinde mit subminimalen Wechsel- 
strómen tetanisiert.

Natiirlich erstreckt sich die fórdernde Wirkung der Rindenreizung nur 
auf eine gewisse Zeit; nach 0,6 Sek. ist sie noch deutlich, nach etwa einer 
Sekunde eben yerschwunden 3).

Ob der Wille ebenso wie er reflexhemmend eingreift, die Reflextatigkeit 
auch zu fórdern vermag, ist noch nicht ganz klargestellt. Die Erwartung 
eines Reflexreizes scheint das Reflexzentrum gewissermaBen laden zu 
konnen, so daB der erfolgende Reiz einen schnelleren und kraftigeren Erfolg 
hat. Doch erweist sich andere Małe auch wieder die auf den Reiz oder ihren 
Erfolg gerichtete Aufmerksamkeit ais storend; so kann der Patellarreflex 
dadurch yereitelt werden, wahrend er bei Ablenkung der Aufmerksamkeit 
leicht erzielt wird*).

*) Sigm. Exner, ebenda 28, 487, 1882; Entwurf zu einer physiologischen 
Erklarung der psychischen Erseheinungen, Leipzig u. Wien 1894, S. 76. Trotzdem der 
Ausdruck Bahnung sich sprachlich empfiehlt, ist er doch nicht ganz unbedenklich, 
da er bestimmte, yielleicht nicht zutreffende Vorstellungen iiber die zentrale Mechanik 
erweckt, die diesen Vorgangen zugrunde liegt. Das Wort Ref lexverstarkung 
trifft auch nicht das Richtige, da nicht yorhandene Reflexe nicht yerstarkt werden 
konnen. Yielleicht ware es am besten, den ganz yoraussetzungslosen Ausdruck Ref lex- 
forderung zu yerwenden. — 2) N. Bubnoff u. R. Heidenhain, Pfliigers Arch. 26, 
174 ff., 1881. — 3) S. Exner, Entwurf usw. S. 77. — 4) Darauf beruht meiner Meinung 
nach der Erfolg des sog. Jendrassikschen Kunstgriffs (Neurol. Zentralbl. 1885,
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Eine Reflexfórderung entsteht auch infolge peripherischer Einwir- 
kungen. DaB gewiBe Sinnesreize in dieser Beziehung sehr wirksam sind, 
geht aus zahlreichen Beobachtungenx) hervor. Akustische und optische 
Reize, Anblasen der Conjunctiya, leichte taktile Reizung verschiedener Haut- 
stellen, ein kaltes Bad u. a. m. steigern oft die Reflexe und lassen sie zum 
Yorschein kommen, wo sie fehlen. Dies gilt fiir Tiere, wie fiir Menschen. 
Bei diesen kann man z. B. das erfolglose Beklopfen der Patellarsehne durch 
Reiben oder Kneten der Haut wirksam machen. Aber auch starkę Haut- 
reize, Tetanisieren des N. ischiadicus und anderer Neryen wirken oft bahnend.

Im allgemeinen kónnen dieselben zentripetalen Einflusse, die reflex- 
hemmend wirken, auch reflexfórdernd sein. Es laBt sich zurzeit noch nicht 
sagen, unter welchen Bedingungen die eine oder die andere Wirkung heryor- 
tritt. Die Reizstarke scheint von geringer Bedeutung zu sein; denn starkę 
sowohl ais schwache Reize kónnen hemmen und fórdern. Auch der Angriffs- 
ort ist nicht maBgebend; denn beiderlei Wirkungen erzielt man von den 
yerschiedensten Kórperstellen aus, gleichgiiltig, ob sie dem reflextatigen Gliede 
selbst angehóren oder von ihm mehr oder weniger weit entfernt sind. Sicher 
ist aber der Zustand bedeutsam, in dem sich zur Zeit des einfallenden Zusatz- 
reizes das Reflexorgan befindet. Der in starker Reflexaktion befindliche 
— etwa dauernd erregte — Zentralapparat wird leichter gehemmt, die 
Wirksamkeit des untatigen oder in schwacher Tatigkeit begriffenen leichter 
gefórdert 2). So wirkt auch, wenn es erlaubt ist, statt eines Reflexzentrums 
ein automatisches anzufilhren, schwache Momentreizung des proximalen Vagus- 
stumpfes inspiratorisch, wenn sie in die Exspiration falit, exspiratorisch (d. h. 
inspirationshemmend), wenn sie im Inspirationsmoment eintritt3).

e) Erklarung der Reflexhemmung und -bahnung.
Das Phanomen der Reflexheminung hat die yerschiedensten Erklarungen 

erfahren 4). Teilweise sind diese bereits im yorhergehenden erwahnt worden.

S. 412), der darin besteht, dafi man das Indiyiduum, dessen Kniesehnenreflex unter
sucht werden soli, eine willkiirliche Kontraktion der Armmuskeln ausfiihren lafit.

') S. Exner, Pfliigers Arch. 28, 498, 1882. S. Weir Mitchell and Lewis, 
Med. News 1886. H. P. Bowditch and J. W. Warren, Journ. of Physiol. 11, 
25, 1890. J. Schreiber, Deutsch. Arch. f. klin. Med. 35, 254, 1884. — 2) Siehe 
dazu R. Heidenhain, Pfliigers Arch. 26, 546, 1881. — 3) N. Wedensky, ebenda 
27, 1, 1882. Die Angaben dieses Forschers scheinen mir durch die widersprechenden 
Befunde von Lewandowsky (Arch. f. [Anat, u.] Physiol. 1896, 8. 205) nicht 
widerlegt zu sein. — 4) J. Setschenow, Physiologische Studien iiber die Hemmungs- 
mechanismen usw. Berlin 1863. H. Nothnagel, Virchows Arch. f. pathol. Anat. 
49, 267, 1870. M. Schiff, Lehrbuch d. Physiol. d. Menschen 1, 200, Lahr 1858/1859. 
A. Herzen, Experiences sur les centres modórateurs de l’action reflexe. Turin 1864. 
Fr. Goltz, Beitr. zur Lehre von den Funktionen der Neryenzentren des Frosches 3, 
44, Berlin 1869. A. Freusberg, Pfliigers Arch. 10, 174, 1875. E. Cyon, Buli. 
Acad. St. Petersbourg 16, 97, 1871. W. Wundt, Unters. z. Mechanik d. Neryen 
u. Neryenzentren 2, 99, Stuttgart 1871. H. Munk, Verh. Physiol. Ges. Berlin 
1881/1882, Nr. 1. W. Schlósser, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 303. Brown- 
Seąuard, Reeherches expórimentales et eliniqu.es sur 1’inhibition et la dynamo- 
genie. Paris 1882. S. J. Meltzer, Inhibition. Reprint, from the New York Medical 
Journal 1899. Eine neuere, sehr eingehende Zusammenstellung der yerschiedenen 
Ansichten bei H. E. Hering, Ergebn. d. Physiol. (2) 1, 503 ff., 1902, wo zugleich 
das Problem auf alle intrazentralen Hemmungsyorgange ausgedehnt wird.

eliniqu.es
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Setschenow nahm fiir den Frosch die Existenz spezifischer Reflex- 
hemmungsmechanismen im Gehirn an; Nothnagel glaubte solche auch in das 
Riickenmark verlegen zu miissen. Der reflexsteigernde Erfolg der Gehirnentfernung 
schien durch den Tonus der cerebralen Hemmungsmeehanismen erklart, die hem- 
mende Wirkung von Empflndungsreizen stellte sich ais reflektorischer EinfluB auf die 
von jenen Zentren ausgehenden intrazentralen Hemmungsbahnen dar.

Schiff und sein Schiller Herzen gestanden nur dem GroBhirn einen spezi- 
flschen EinfluB auf die spinalen Reflexe zu. Im iibrigen waren sie der Ansicht, 
daB jede starkę Reizung irgend eines beliebigen zentralen oder peripherischen Ab- 
schnittes des Neryensystems die Reflextatigkeit der iibrigen Teile deprimiere, weil 
der durch die iibermaBige Reizung in Anspruch genommene Apparat auf schwachere 
Reize nicht mehi- zu reagieren yermóge. (Tmgekehrt yerursacht nach ihnen die 
Entfernung eines beliebigen, geniigend groBen Absehnittes des Neryensystems eine 
Reflexsteigerung, weil die Erregung sich nunmehr auf den zuriiekgelassenen Rest 
des Neryensystems beschrankt und daher ihre Wirkung kraftiger zum Ausdruck 
kommt.

Nach Goltz biiBt jedes Zentrum, das einen bestimmten Reflexakt yermittelt, 
an Erregbarkeit fiir diesen ein, wenn es gleichzeitig von irgend welchen anderen 
Neryenbahnen aus, die an jenem Reflex nicht beteiligt sind, in Erregung versetzt 
wird. Diese Ansehauung fiihrt Freusberg weiter aus, indem er zugleich aueh 
die Erseheinungen der zentripetalen Reflexfórderung beriicksiehtigt. Seiner Meinung- 
naeh yerstarken sieh solche auf ein bestimmtes Zentrum wirkende Reize gegen- 
seitig, wenn sie, jeder fiir sich, dessen Tatigkeit erzeugen; der eine unterdriickt 
dagegen die Wirkung des anderen, wenn er fiir sich allein andere Zentren in Er
regung yersetzt.

Cyon suehte die Erseheinungen der Hemmung auf Interferenz verschiedener 
Reize zuriickzufiihren; zu ahnliehen Anschauungen gelangte auch Wundt.

H. Munk und sein Schiller Schlosser yerteidigten die Ansicht, daB die 
Reflexhemmung auf einer Inneryation antagonistischer Muskeln beruhe.

Andere haben auch wohl, ankniipfend an die sogenannte „Widerstands- 
hypothese", die von Rosenthal zur Erklarung der respiratorischen Hemmungs- 
wirkung des N. laryngeus superior aufgestellt worden war1), die Reflexhemmung 
dadurch zu deuten gesucht, daB die vom Gehirn oder von afferenten Neryen hervor- 
gebrachte Wirkung auf der Erzeugung oder Vermehrung eines Widerstandes beruhe, 
der dem zentralen Ablauf des Reflexvorganges sich entgegenstelle.

Jede Erklarung des Reflexhemmungsvorganges wird davon ausgehen 
miissen, dafi die Ilemmung im Ref lexzentruin selbst stattfindet, dafi, nach 
dem Ausdruck von Biedermann 2), die Erregung am Orte ihresEntstehens 
ausgelóscht wird. Zwar haben einige Forscher die Ansicht yerfochten, 
dafi das peripherische Erfolgsorgan der Sitz der Hemmung sei, dafi es durch 
den wirkenden nerybsen EinfluB zeitweise paralysiert und dadurch zur Reaktion 
auf die zentrale Erregung unfahig gemacht werde 3). Durch Verworn4) 
und durch H. E. Hering ist indessen gezeigt worden, dafi die dieser Auf
fassung zugrunde liegenden Versuche feblerhaft und nicht beweiskraftig sind.

Nach meiner Meinung kónnte man die in Betracht kommenden Er- 
fahrungen, zugleich die Bahnungserscheinungen beriicksichtigend, etwa so 
ausdriicken, dafi man sagt: Ein Reflexzentrum, das aufier dem Reflex- 
reiz gleichzeitig oder kurz vor diesem einen anderen Impuls 
empfangt, wird dadurch je nach den Umstanden in seiner reflek
torischen Wirkung gefórdert oder gehemmt.

’) J. Rosenthal, Die Atembewegungen und ihre Beziehungen zum Nermis 
nagus, Berlin 1862, S. 238 ff. — 2) W. Biedermann, Pfliigers Arch. 80, 437, 1900. 
— 8) Vgl. H. E. Hering, a. a. O., 8. 522 bis 524. — 4) M.Verworn, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1900, Suppl.-Bd., S. 105.
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Freilich liegt eine Unklarheit in dem Ausdruck „je nach den Umstanden11, 
aber dariiber kommen wir bei dem gegenwartigen Stande unserer Kenntnisse 
nicht hinweg. Auch liegt natiirlich in dieser Formulierung noch keine Er
klarung der Hemmungs- und Bahnungserscheinungen, sondern sie gibt den 
Tatsachen nur einen allgemeinen Ausdruck. Die Erklarung muB ausgehen 
von der Solidaritat des gesamten Zentralapparates, d. h. von der Voraus- 
setzung, daB alle Teile der grauen Substanz irgendwie miteinander funktionell 
zusammenhangen, so daB jeder Abschnitt derselben von jeder an irgend einer 
Stelle zentripetal einbrechenden Erregung in Mitleidenschaft gezogen werden 
kann. Wir legen ihr ferner zugrunde die (noch spater zu diskutierende) 
Hypothese, daB ein Reflexzentrum seine anatomische Grundlage in einem 
Komplex von Ganglienzellen hat, die, naher oder entfernter yoneinander 
gelegen, der grauen Substanz der Vorderhbrner angehóren.

Dies vorausgesetzt wird man die Erklarung anknupfen dtirfen an die 
allgemeinen Vorstellungen, die man sich zurzeit vom Geschehen in der 
lebenden Substanz uberhaupt macht. Einer verbreiteten Anschauungsweise 
folgend, kónnen wir annehmen, daB in jeder Nervenzelle standig nebenein- 
ander zweierlei Stoffwechselvorgange ablaufen: ein zerlegender und ein auf- 
bauender, Dissimilation und Assimilation. Der funktionelle Ausdruck der 
ersteren ist die Tatigkeit, der der letzteren die Ruhe. Einflusse, die Dissi
milation hervorrufen oder steigern, wirken deshalb erregend, solche, die 
Assimilation erzeugen, hemmend.

Trifft nun ein zur Auslósung eines Reflexes geeigneter Reiz eine sensible 
Faser, so kann man sich vorstellen, daB diese in den motorischen Zellen zu
nachst eines beschrankten Ruckenmarkgebietes einen Dissimilationsvorgang 
anregt, der seinen Ausdruck in der Inneryation eine Anzahl von Muskelfasern 
oder Muskeln findet: es entsteht eine Reflexbewegung. Trifft etwas 
friiher ein andererReiz eine andere Faser, so ist ein Doppeltes móglich. Ent
weder wirkt sie ebenfalls dissimilatorisch; dann kann er, wenn er auch fiir 
sich nicht zur Herbeifiihrung eines Reflexes ausreicht, doch die Zellen des 
Reflexzentrums in einen Zustand versetzen, der sie dem primaren Retlexreiz 
zuganglicher macht, er wird sie erregbarer machen, sie gewissermaBen la den. 
Erfolgt dann der auslósende Reiz, so trifft dieser die Zellen in einem labileren 
Zustande: der Reflex ist erleichtert und yerstarkt. In diesem Falle wirkt 
der accessorische Reiz reflexfórdernd oder bahnend.

In anderen Fallen regt er indessen die Assimilationsyorgange an. Kommt 
hier der Reflexreiz spater, so yermag die durch ihn herbeigefiihrte Dissimi
lation die vorher gesetzte Assimilation nicht zu uberwinden: der Erfolg bleibt 
aus. Oder sie iiberwindet diese zwar, aber wird doch durch sie in ihrer 
Wirkung derartig beschrankt, daB die Entladung schwacher ausfallt. Ist 
der Reflexvorgang bereits im Gange, wenn der Assimilationsreiz einbricht 
(tonische oder periodische Reflexe), so wird er ebenfalls beseitigt oder ge- 
schwacht. In diesen Fallen hat der accessorische Reiz hemmend 
gewirkt.

Dieselbe Beobachtungsweise hat auch Gultigkeit fiir die Summation. 
Sie beruht auf einer Reflexbahnung, setzt aber voraus, daB die aufeinander- 
folgenden Reize an einer und derselben afferenten Faser angreifen. DaB dabei 
zuweilen erst nach zahlreichen und in nicht zu grofien Zeitabstanden wieder- 
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holten Reizen die Entladung eintritt, bereitet dem Verstandnis keine beson- 
deren Schwierigkeiten.

Manche afferente Reize vermbgen, wahrend sie den untersuchten Reflex 
hemmen, zugleich selbst einen anderen Reflex zu erzeugen, indem sie in 
ihrem speziellen Wirkungsbereich einen Dissimilationsyorgang auslosen und 
zugleich in einem Nachbargebiete assimilatorisch wirken. Dieser Fali tritt 
bei der oben besprochenen antagonistischen Inneryation ein, wo ein Empfin- 
dungsreiz den Tonus einer Muskelgruppe aufhebt, wahrend er zugleich dereń 
Antagonisten zur Kontraktion bringt. Vielleicht handelt es sich hier um 
eine Art von Kontrastwirkung im Sinne der von E. Hering vertretenen 
Anschauungen uber die analogen Vorgange in der Netzhaut.

Anstatt durch afferente Bahnen kónnen Assimilations- und Dissimilations- 
reize den Elementen eines Reflexzentrums auch durch intrazentrale, vom 
Gehirn ausgehende Bahnen zuflieBen. Assimilationsreize dieser Art kónnen 
fortwahrend dampfend auf die Dissimilation einwirken; dann macht sich ein 
tonischer Zustand cerebraler Ref lexs chwachung geltend. Werden 
diese Impulse yerstarkt, so werden selbst starkę Reflexreize nicht imstande 
sein, einenBewegungseffekt zu erzeugen: die Reflexhemmung ist absolut. 
Entfernung des Herdes, yon dem eine solche cerebrale Hemmung ausgeht, 
laBt die Reflextatigkeit zur freiesten Entfaltung kommen. Da andererseits 
cerebrale Impulse auch reflexfórdernd wirken kónnen, wird anzunehmen sein, 
daB jene intrazentralen Bahnen-, die vielleicht mit den corticofugalen Be- 
wegungsbahnen identisch sind, auch dissimilatorische Anregungen zu ver- 
mitteln yermógen.

10. Die anatomische Grundlage der Reflexerscheinungen.
Wenn man sich die Frage yorlegt, welche anatomische Anordnung inner

halb des Riickenmarkes am meisten geeignet ware, die Erseheinungen der 
Reflextatigkeit im allgemeinen, die der Lokalisation und der Ausbreitung der 
Reflexe im besonderen yerstandlich erscheinen zu lassen, so gelangt man zu 
dem Schlusse, daB in erster Linie die Anordnung natiirlich geeignet sein 
miiBte, den im peripheren Verlauf der Neryen nicht stattfindenden Ubergang 
der auf afferenten Bahnen eintretenden Erregungen auf efferente Bahnen zu 
ermóglichen, und daB sie zweitens so beschaffen sein miiBte, daB sie die Aus
breitung der Erregung nach den yerschiedensten Richtungen nicht beengt. 
Fiir den Physiologen wird diejenige Vorstellung vom feineren Aufbau des 
Zentralapparates die befriedigendste sein, die in bezug auf praformierte 
Reflexbahnen das wenigste yoraussetzt und den funktionellen Bezie
hungen den denkbar weitesten Spielraum gibt.

Je nach dem Stande der feineren Anatomie der Zentralorgane ist das 
Bild, das man sich von der zentralen Reflexiibertragung gemacht hat, ein an- 
deres gewesen. Ich stelle hier drei Reflexschemata zusammen (Fig. 45), die drei 
yerschiedene Stufen der Erkenntnis des Riickenmarkaufbaues widerspiegeln x).

’) Ich. iibergehe hier die Anschauungen yonMarshall Hall, Grainger u. a., 
naeh denen ein eigenes exeitomotoriseh.es Neryensystem bestehen sollte, dar- 
gestellt dureh zentripetale Fasern, die mit den hinteren Wurzeln ins Ruekenmark 
eintreten und hier direkt in zentrifugale (reflektomotorische) Fasern iibergehen; 
ebenso die von Yolkmann und Ludwig yertretene Auffassung, der zufolge das

exeitomotoriseh.es
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Das erste davon(A) ist im wesentlichen R. Wagner entlehnt,' der, nach- 
dem er nachgewiesen hatte (1846), daB die Ganglienzellen der Cerebrospinal- 
ganglien (bei Fischen, besonders bei Torpedo) mit zwei Fortsatzen ausgestattet 
sind, dereń einer nach dem Zentralorgan, dereń anderer nach der Peripherie 
hinzieht, diesen Befund yerallgemeinern zu diirfen glaubte und daraufhin 
die Reflexe zu deuten unternahm * 1). In seinem Schema miindet die aus einer 
Zelle des Spinalganglions hervortretende sensible Faser in eine Ganglienzelle 
des Riickenmarkes ein, aus der andererseits wieder eine motorische Faser 
entspringt. Damit ist der Ubergang der zentripetalen Erregung auf die 
zentrifugale Bahn gegeben.

Gesetz der isolierten Leitung im Zentralorgan keine Geltung haben und die Erregung 
daher durch „Querleitung“ von sensiblen auf motorisehe Fasern leicht iibertragen 
werden sollte. Vgl. A. W. Volkmann, Wagnera Handworterbuch d. Physiol. 2, 545 
u. 528, 1844. C. Ludwig, Lehrb. d. Physiol. d. Menschen 1, 143, Heidelberg 1852.

l) R. Wagner, Handworterbuch d. Physiol. 3 (1), 360 ff., Braunschweig 
1846. — s) J. Gerlach, Strickers Handb. d. Lehre von den Geweben 2, 679, 1872, 
Fig. 223. (Diese Figur ist nicht sehematisch, sondern gibt den mikroskopischen 
Befund an einem Karminpraparat vom Ochsenriickenmark wieder.)

Das zweite Schema (B) entspricht den Vorstellungen von Gerlach und 
ist im wesentlichen nach einer von ihm gegebenen Abbildung gezeichnet 2). 
Bekanntlich war dieser Forscher zu dem Ergebnis gelangt, daB die graue

Anatomische Deutung der Reflexe. A. Schema von R. Wagner. B. Im AnschluB an Gerlach. 
C. Schema der Neuronenlehre.

Substanz des Riickenmarkes hauptsachlich aus einem feinen Netzwerk be
steht, dem sog. Gerlachschen Fasernetz, an dessen Bildung einerseits die 
eintretenden und in feinste Faserchen sich auflósenden hinteren Wurzelfasern, 
andererseits die Verzweigungen der Protoplasmafortsatze der motorischen 
Ganglienzellen sich beteiligen sollten. In der Physiologie haben die auf dieser 
Struktur sich griindenden Vorstellungen von der Vermittelung und Aus- 
breitung der Reflexe lange Zeit die groBte Anerkennung genossen. Durch 
die Neuronenlehre wurden sie verdrangt.
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Diese deutet denReflex nach dem in Fig. 45, C gegebenen Schema, dem 
zufolge die in die sensible Faser eingetretene Erregung durch dereń Kolla- 
teralen mit ihren Endverzweigungen einer Anzahl motorischer Neryenzellen 
mitgeteilt wird.

Lassen wir die Wagnersche Ansicht, die seit den Untersuchungen von 
Deiters der anatomischen Berechtigung entbehrt, beiseite, so ist die an die 
Befunde Gerlachs ankniipfende Anschauung') auch heute noch sehr be- 
achtenswert.

Nach ihr ist jede eintretende sensible Faser durch das Netzwerk der 
grauen Substanz zu allen motorischen Zellen in Beziehung gesetzt. Die 
Erregung kann daher von jedem sensiblen Element auf alle Motoren uber- 
tragen werden. Dafi dies im allgemeinen nicht der Fali ist, schrieb man 
einem durch das Fasernetz gegebenen Widerstande zu, der schwachere 
afferente Reize nur bis in die nachstgelegenen motorischen Neryenzellen 
gelangen liefi (lokale Reflexe), starkeren aber auch sich weiter zu yerbreiten 
gestattete. Haufiger Grebrauch sollte den Widerstand in bestimmten Rich- 
tungen yerringern („Einschleifen der Bahnen“). Durch Gifte (Strychnin) 
sollte er ganz beseitigt und damit eine Ausbreitung der Erregung auf alle 
Motoren bewirkt werden. Auch die Erseheinungen der Reflexhemmung und 
-bahnung, die Existenz einer grófieren Reflexlatenzzeit schienen begreiflich.

Ich mufi bekennen, dafi mir das Gerlachsche Schema und seine Aus- 
deutung auch heute noch ungemein zusagt, tragt es doch am meisten den

oben ausgesprochenen Forderungen 
Rechnung, beengt es doch am aller- 
wenigsten die ungeheuer mannig- 
faltigen und yariablen funktionellen 
Beziehungen, die zwischen sensiblen 
und motorischen Elementen bestehen 
miissen und die man nur mit grofiem 
Zwang auf gegebene anatomische Ver- 
bindungen zuruckfuhren konnte.

Ich glaube, dafi in dieser Hin- 
sicht die altere Vorstellung auch den 
gegenwartig beliebten Schemata der 
Neuronentheorie, die besonders in den 
klaren, ihnen von Kolliker, Wal- 
deyer,Lenhossek gegebenen Formen 
so leicht Eingang bei den Physiologen 
gefunden haben, iiberlegen ist.

Fig. 46 gibt (nach Henle-Merkel)

Fig. 46.

Schema der Reflexbogen im Riickenmark gin Bild VOn dieser ZUrzeit herrschen-
(nach Henle-Merkel).

den Auffassung.
Die in das Riickenmark eingetretene sensible Faser teilt sich danach in 

einen aufsteigenden (langeren) und einen absteigenden (kiirzeren) Ast. Beide 
entsenden rechtwinkelig abgehende Reflexkollateralen, die bald in End- 

l) Vgl. die alteren Lehrbiicher der Physiologie, z. B. L. Hermann, 8. Aufl., 
Berlin 1886, S. 395; L. Landois, 7. Aufl., Wien und Leipzig 1891, S. 776.
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yerzweigungen sich aufsplitternd mit diesen an die den motorischen Fasern 
zum Ursprung dienenden Vorderhornzellen herantreten. Teils tun sie dies 
direkt, teils durch Vermittelung von Schaltzellen (auch ais Strangzellen 
oder Assoziationszellen bezeichnet), die, indem sie ihrerseits je einen mit 
Kollateralen versehenen Neuriten ausgehen, die Wirkungssphare der sensiblen 
Faser betrachtlieh yergról.ierii. (Solche Schaltzellen bildete ubrigens auch 
schon R. Wagner ab und erlauterte damit das Zustandekommen der reflek
torischen „Mitbewegung", d. h. der gleichzeitigen Beteiligung yerschiedener 
Muskelgebiete beim Reflex.)

So bestechend diese schematische Darstellung auch sein mag, so erhellt 
doch bei naherer Betrachtung, daB sie nur die allereinfachsten Beziehungen 
klar macht. Sie wiirde z. B. imstande sein, lokal beschrankte Reflexe, wie 
das Kniephanomen. zu erklaren. Durch die Einfiigung der Schaltzellen wiirde 
auch die Beteiligung entfernterer motorischer Apparate yerstandlich. Wenn 
man aber bedenkt, daB eine und dieselbe reflektorische Antwort von den 
yerschiedensten sensiblen Territorien der Haut angeregt werden kann, daB 
demnach Tausende von Reflexkollateralen zu einen und denselben Vorder- 
hornzellen miiBten in Beziehung treten konnen, so wird klar, daB dieser An- 
forderung ein so beengendes'Schema, wie das yorliegende , nicht geniigen 
kann. Ebenso setzt auch der beispielsweise bei der Strychninyergiftung 
zutreffende Fali, daB alle Bewegungsneryen des Korpers yon einer einzigen 
Hautstelle aus in Tatigkeit gesetzt werden konnen, Yerbindungsmoglichkeiten 
yoraus, denen ein so einfaches Schema nicht gerecht wird.

In dieser Beziehung scheint auf den ersten Blick die neuerdings der 
Neuronenlehre gegeniibergestellte Fibrillentheorie von Bethe, Nissł u. a. 
zu befriedigenderen Vorstellungen zu fiihren. Indessen sind die anatomischen 
Voraussetzungen dieser Lehre keineswegs so sicher, daB sie bereits fiir unsere 
Vorstellungen von der strukturellen Grundlage der Reflexe mafigebend sein 
konnten. Doch scheint mir beachtenswert, daB in den Anschauungen Bethes 
wieder eine merkliche Hinneigung zu den alteren Theorien sieh geltend macht. 
An die Stelle des Gerlachschen Fasernetzes ist hier das Golginetz getreten, 
in das sowohl Elemente der an die Neryenzellen herantretenden Fremdfasern, 
ais auch intracelluliire Fibrillen eintreten sollen, die sich andererseits wieder 
in dem die Zelle yerlassenden Achsenzylinderfortsatz sammeln ]).

Wie alles zentrale Geschehen soli sich nach Bethe auch die Reflexiiber- 
tragung im Fibrillengitter der grauen Substanz abspielen. Den Ganglien
zellen ist dabei keine aktiye Rolle zugewiesen; nur dadurch, daB sie den 
Neurofibrillen Durchgang gewahren , sind sie von Bedeutung. Der zentrale 
Anteil des Reflexvorganges soli lediglich ein LeitungsprozeB sein, der nur 
leitende Elemente, also Fibrillen in Anspruch nimmt.

Schon oben muBte gegeniiber dieser Auffassung darauf hingewiesen 
werden, daB es nicht angeht, den Ubergang der Erregung von zentripetalen 
auf zentrifugale Fasern ais einfaehe Neryenleitung aufzufassen, daB yielmehr 
hierbei Auslósungsprozesse sich geltend machen, die auf eine Beteiligung 
zelliger, mit Kraftyorraten ausgestatteter Elemente hinweisen. Auch entsteht 

*) A. Bethe, Allgemeine Anatomie und Physiologie des Neryensystems. 
Leipzig 1903. Vgl. besonders Fig. 43 (S. 100) , welche die Reizleitung im Zentral- 
neryensystem der Wirbeltiere schematisch darstellt.
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fiir diejenigen, welche im Reflexvorgang nur eine einfache Fibrillenleitung 
sehen wollen, eine groBe Schwierigkeit daraus, daB den Neryenfasern, also 
auch den Neurofibrillen, nach allseitigem Zugestandnis ein doppelsinniges 
Leitungsyermógen zukommt, wahrend fiir die Reflexbahn sich zeigen laBt, 
daB die Erregung zwar in der Richtung vom afferenten zum efferenten Neryen, 
nicht aber in der entgegengesetzten yerlaufen kann.

Diese Nichtumkehrbarkeit (Irreziprozitat) des Reflexvorganges folgt 
bereits aus Versuchen von Joh. Muller 4). Durchschnitt er bei einem Frosch die zu 
dem einen Hinterbein gehórigen hinteren Ruckenmarkswurzeln und den N. ischiadicus 
derselben Seite und reizte er, nachdem durch Opiumyergiftung die Reflexerregbar- 
keit des Tieres erheblich gesteigert worden war, den zentralen Stumpf des durch 
seine Vorderwurzeln noch mit dem Riickenmark zusammenhangenden Hiiftneryen, 
so traten keine Reflexzuckungen auf, obwohl schon die leiseste Beriihrung anderer 
Kórperstellen solche erzeugte. Ahnliches haben auch Volkmann * 2), Hermann u. a. 
beobachtet. Hermann1) und Bernstein4) haben auBerdem gezeigt, daB es 
niemals gelingt, auch nicht am hochempfindlichen strychninisierten Frosche, durch

*) Joh. Muller, Handb. d. Physiol. d. Menschen. 4. Aufl. 1844, S. 625. —
2) A. W. Volkmann, Miillers Archiy usw. 1838, S. 23. — 3 4) L. Hermann,
Lehrb. d. Physiol., 11. Aufl., Berlin 1896, S. 421; Pfliigers Arch. 80, 41, 1900. —
4) J. Bernstein, Pfliigers Arch. 73, 374, 1898. — 5) Siehe auch F. Gotch und
V. Horsley, Philos. Transact. Roy. Soc. 1891 B, p. 267.

Versuch iiber rechtlaufige und rucklaufige Reflexleitung.

Beizung der zentralen Enden motorischer Fasern in den nahe davon entspringenden 
sensiblen eine (reflektorische) negatiye Stromschwankung heryorzurufen, wahrend 
doch die Reizung einer sensiblen Ruckenmarkswurzel in den benachbaften moto
rischen eine sehr merkliche reflektorische Schwankung erzeugt5).

Beistehende Fig. 47 gibt eine schematische Darstellung der auf diese Weise 
angestellten Versuche. Links ist die wirksame, rechts die unwirksame Anordnung 
gezeichnet. i'W sind yordere, hW hintere Wurzeln, G bezeichnet ein Galvano- 
meter, R die Reizyorrichtung.

Diese Irreziprozitat ware bei nur fibrillarer Fortpflanzung des Reizes unver- 
standlich, da kein Grund yorliegt, den zentralen Fibrillen, die doch nur die 
direkten Fortsetzungen der peripheren sein sollen, im Gegensatze zu diesen ein nur 
einsinniges Leitungsyermógen zuzuschreiben. Ware dagegen ein Zellkórper in die 
Reflexbahn eingeschaltet, so ware ein solches Verhalten ganz wohl denkbar. Man 
konnte an yentilartige Einrichtungen denken (B ernstein), die dem Erregungs- 
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yorgang den Durchtritt durch die Neryenzelle nur in einer Richtung erlauben. 
Man konnte ferner mit Engełmann die Einsinnigkeit der Leitung durch die ver- 
schiedene Anspruchsfahigkeit und den yerschiedenen Erregungsyerlauf in den 
hintereinander geschalteten Gebilden erklaren *). Man konnte sich aber auch vor- 
stellen, daB es sich bei der Ubertragung des Reizes durch die Neryenzelle gar 
nicht um eine gewóhnliche nerybse Leitung handelt, sondern daB der anlangende 
Reiz in ihr einen Erregungsyorgang spezifischer Art auslóst, den die Zelle 
zwar dem aus ihr entspringenden Neuriten mitteilen kann, dessen Wurzeln mit 
ihrem Protoplasma in engster Beruhrung stehen, den sie aber nicht auf die mit 
ihr in ganz anderer anatomischer Verbindung, yielleicht sogar nur in Kontakt 
stehenden Endbaumchen der sensiblen Kollateralen zu iibertragen yermag.

Gegeniiber den aus der Anerkennung der Ganglienzellenhypothese sich 
ergebenden Vorstellungen yom Zustandekommen der Reflexe, hat Bethe die 
Bedeutungslosigkeit der Neryenzellen fiir den Reflexvorgang 
durch ein interessantes Experiment direkt zu beweisen yersucht* 2).

*) Th. W. Engełmann, Pfliigers Arch. 61, 281, 1895 und 62, 400, 1896. —
2) A. Bethe, Arch. f. mikroskop. Anatomie 50, 460, 589, 1897; 51, 382, 1898; 
Biolog. Zentralbl. 18, 843, 1898; Allgemeine Anatomie u. Physiologie d. Neryen- 
systems. Leipzig 1903, S. 328. Ein von Loeb (Einleitung in die yergleichende 
Gehirnphysiologie usw., Leipzig 1899, S. 22 ff.) an Ciona angestellter Versucb 
kann ais Beweis gegen die Beteiligung von Ganglienzellen an den Reflexen nicht 
gelten. Erstens widersprechen dem die zu ganz anderen Resultaten gelangenden 
Versuche von R. Magnus (Mitteil. Zoolog. Stat. Neapel 15, 4. Heft, 1902), und 
zweitens ist der seines Ganglions beraubte Korper jener Ascidie sicher noch im 
Besitze zahlreicher anderer Neryenzellen.

Zu Bethes Refiexversuch am Taschenkrebs (nach Bethe).

Sein am Taschenkrebs ausgefiihrter Versuch beweist allerdings, daB bei 
gewissen wirbellosen Tieren Reflexe oder reflexahnliche Vorgange ohne jede Be- 
teiligung von Ganglienzellen móglich sind. So wertyoll und wichtig aber 
dieser Nachweis auch ist, so muB doch yor seiner Uberschatzung gewarnt und 
eine Ubertragung auf die Verhaltnisse hóherer Tiere ais unzulassig bezeichnet 
werden.

Die Ganglien des zu diesem Experiment gewahlten Krusters (Taschenkrebs, 
Carcinus ma en as) sind so gebaut, daB die afferenten (rezeptorischen, sensiblen) 
Neryenfasern, dereń Ganglienzellen dicht unter der Haut, in der nachsten Nahe 
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der „Rezeptionshaare" liegen (Fig. 18), in das Ganglion eintreten, sieh hier ver- 
asteln und an der Bildung des zentralen Faserfllzes (Neuropil) beteiligen. Die 
motorischen Neryenzellen sind in der Form von Polstern in der Peripherie des 
Ganglions angeordnet. Ihr Neurit teilt sich (ahnlich wie bei den Ganglienzellen 
der Spinalganglien vieler Wirbeltiere) T-fórmig; der eine Ast geht zur Peripherie 
und tritt in Yerbindung mit Muskelf asern, der andere begibt sich in das Innere 
des Ganglions und nimmt, indem er sich aufteilt, ebenfalls Anteil an der Bildung 
des Neuropils.

In den Antennenneryen yerlaufen afferente (rezeptorische) und effierente 
(motorische) Fasern gemeinsam. Das zentrale Gebiet der zweiten Antenne nimmt 
den untersten Teil des Gehirnganglions ein. Umschnitt nun Bethe diesen Teil 
des Ganglions so, daB die zentralen Verzweigungen der motorischen und der rezep- 
torischen Fasern einerseits yom iibrigen Zentralnervensystem, andererseits von den 
motorischen Zellpolstern yóllig isoliert wurden, so ging zwar zunachst der Tonus 
und die Reflexerregbarkeit des Fiihlers yerloren, stellte sich aber am Tage nach 
der Operation wieder her; nach Ablauf dieser Frist wurde die Antenne beim Be- 
riihren flektiert und dann wieder yorgestreckt. Schwache, an sich unwirksame Reize 
wurden durch Wiederholung wirksam. Die Beflexerregbarkeit war anfangs erhóht, 
spater nahm sie ab; am yierten Tage war sie erloschen.

Bethe folgert aus diesem Experiment, dafi beim Taschenkrebs zu den wesent- 
lichsten Erseheinungen des Beflexes Ganglienzellen nicht erforderlich sind, daB 
sogar eine Summation der Reize und die AufreChterhaltung des Tonus ohne sie 
móglich ist.

Den Einwand, dafi die beteiligten dendritischen Fortsatze der motorischen 
Zellen noch ais Teile ihres Protoplasmas anzusehen seien, die Ganglienzellen also 
nicht yollstandig gefehlt hatten, halt er mit Reeht fiir gegenstandslos, da man 
bei den zentralen Leistungen der Ganglienzellen immer nur an den kernfiihrenden 
Teil des Neurons gedaeht hat. Es muB also zugegeben werden, daB jene Folgerung 
berechtigt ist und daB sogar hóchstwahrscheinlieh auch unter normalen Yerhalt- 
nissen ein die Fiihlhaare treffender Reiz mit Umgehung der motorischen Neryen
zellen die efferenten Bahnen erreicht; denn die an der Teilungsstelle eines moto
rischen Zellfortsatzes anlangende Erregung wird yermutlich den nachsten ihr 
gebotenen Weg einscblagen und direkt in den Muskelast der Faser iibergehen, 
anstatt den Umweg durch die Zelle zu machen l).

Ganz anders ais bei diesem Krebs liegen aber die Verhaltnisse bei den 
Wirbeltieren. Hier ist eine Umgehung der motorischen Neryenzelle gar nicht 
denkbar. Sie ist in den Weg der reflektorischen Erregung eingeschaltet, und 
zweifelhaft kónnte nur sein, welchen Anteil das interflbrillare Protoplasma der 
Zelle an dem Vorgange nimmt. Wir glauben uns fiir eine wesentliehe, den Charakter 
des Reflexes bestimmende Beteiligung aussprechen zu miissen und meinen, daB 
diese Auffassung durch den Betheschen Versuch nicht erschiittert wird. Manche 
Reflexe der Wirbellosen stehen yielleicht auf einer tieferen Stufe, die sie von den 
einfachen Leitungsyorgangen nur wenig entfernt.

Im ganzen kann man sagen, daB weit mehr Argumente sich zugunsten 
einer wesentlichen Mitbeteiligung von Neryenzellen am Reflexvorgang anfiihren 
lassen, ais gegen eine solche. Auf die Bedeutung der Summation der 
Reflexreize und des Bestehens einer merkliehen Reflexzeit fiir diese Frage 
ist schon oben (S. 243 u. 267) hingewiesen worden. Ebenso ist bereits aus- 
gefiihrt worden, dafi auch die Deutungen der Reflexhemmungs- und

') Die anatomischen Verhaltnisse liegen hier ahnlich wie bei den Zellen der 
Spinalganglien, bei denen durch mich (mit Diederichs), spater dureh 
Steinach gezeigt worden ist, daB die von der Peripherie anlangenden Reize die 
Zellen nicht zu passieren brauchen. Doch hat es sich bei diesen Versuchen nicht 
um zentrale Yorgange, sondern um einfache Leitungsprozesse gehandelt. O. Langen
dorff, Sitzungsber. Naturforsch. Gesellsch. zu Rostock 1898, Nr. 5; C. Steinach, 
Pfliigers Arch. 78, 291, 1899.
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-bahnungsvorgange am leichtesten an die Ganglienzellenhypothese an- 
kniipft. An dieser wird man festhalten miissen, auch wenn die Neuronenlehre 
in ihrer gegenwartigen Gestalt noch nicht yóllig genugen kann.

II. Zentrale Irradiation der Erregung.

1. Mitempfindung.
In einer gewissen Verwandtschaft zu den Reflexbewegungen steht die 

Mitempfindung (Joh. Muller1). Sie beruht darauf, daB sich Empfin
dungen iiber die gereizte Stelle hinaus in ihre Nachbarschaft oder nach ent- 
fernter gelegenen Stellen hin ausbreiten kónnen.

') Joh. Muller, Handbuch d. Physiol. d. Mensehen 1, 603, 4. Aufl., 1844. —
2) Naeli S. Exner (Entwurf zu einer physiologischen Erklarung der psychischen
Erseheinungen 1894 (1), S. 68) ziehen Sehmerzen in einem Zahn des Oberkiefers 
aueh den entsprechenden Gegenzahn des Uiiterkiefers in Mitleidensehaft — eine 
Beobachtung, die ich bestatigen kann. — 3) H. Quineke, Zeitschr. f. klin. Med. 
17, 429, 1890. — 4) G. Valentin, Lehrb. d. Physiol. d. Mensehen 2 (2), Braun- 
sehweig 1848, S. 492.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Der durch einen kariósen Zahn erzeugte Schmerz kann auf die Nachbar- 
zahne* 2), ja auf die ganze Gesiehtshiilfte iibergreifen. Der Sehmerz eines krankhaft 
affizierten Fingers wird nicht seiten auch in den anderen Fingern, in der ganzen 
Hand, sogar im ganzen Arm empfunden. Hierher gehórt auch die Kitzelempfin- 
dung im Kehlkopf bei Reizung der tieferen Teile des aufieren Gehórganges, die 
rieselnde Empfindung in der Haut beim Hóren gewisser hoher Tóne (Sehieferstift 
auf einer Tafel, Kratzen einer Glasplatte), Kitzel in der Nasenschleimhaut beim 
Sehen in helles Licht u. a. m. Manche Personen haben beim Sehlucken von Eis 
eine sehmerzhafte Empfindung auf der Soheitelhóhe, die nach Hinterhaupt und 
Stirn ausstrahlt “), andere ein fliichtiges Kaltegefiihl in der Bauehhaut bei Ein- . 
giefiung geringer Wassermengen in das Rectum.

Offlenbar handelt es sich in allen diesen Fallen um eine zentrale Ir
radiation der Erregung innerhalb der grauen Substanz. Vermutlich kann 
eine solche bereits im Riickenmark bei den Gehirnnerven in den primaren 
Zentren stattfinden. Bei entf er n teren Mitempfindungeu (Quincke) 
springt die Erregung yielleicht erst in zentraleren Abschnitten des Empfin- 
dungsapparates iiber, wofern nicht, wie in dem Falle von Kehlkopfkitzel bei 
Gehórgangreizung, das primare und das sekundare Empfindungsgebiet von 
einem und demselben Neryen (hier dem Vagus) yersorgt werden. Man hat 
auch an Isolationsstórungen innerhalb der erregten Neryenstamme oder der 
Spinalganglien gedacht; doch sind solche yiel unwahrscheinlicher und wurden 
fiir einzelne der beobachteten Erscheinungen gar nicht in Betracht kommen 
kónnen.

Den weiteren Vorgang hat man sich so zu denken, daB neben der primaren 
Erregung auch die ausgestrahlte yon den empfindenden Zentralteilen nach dem 
Gesetz der Exzentrizitat an die entsprechenden Partien der Kórperperipherie 
yerlegt wird. Irrefiihrend ist daher die von einigen gewahlte Bezeichnung 
Reflexempfindung; denn abgesehen dayon, daB dieser Name in friiherer Zeit 
fiir eine andere, iibrigens durchaus unwahrscheinliche Beziehung gebraucht 
worden ist4), wiirde sie in den yorliegenden Fallen nur dann berechtigt sein, 
wenn die in das Riickenmark eingetretene Erregung einer sensiblen Faser durch 

19
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Vermittelung der grauen Substanz zentrifugal in eine in der Nachbarscbaft 
oder hbher oben entspringende iiberginge1). DaB eine solche Uberleitung 
stattfinden kann, miiBte erst durch Versuche bewiesen werden; die yorliegen
den diirften fiir einen solchen Beweis nicht ausreichen.

*) Naturlieh miiBte aueh von dieser, selbst wenn sie die Erregung bis zu ihrer 
peripherisehen Ausbreitung fortpflanzen wiirde, jene von dort erst zum Zentrum auf-
steigen und in diesem wieder in die Peripherie projiziert werden. — 2) F. Goteh and
V. Horsley, Philos. Transaet. 1891 B, p. 489. — 3) L. Hermann, Pfliigers Arch. 
80, 41, 1900. Siehe dagegen: C. S. M. Sowton, Proe. Roy. Soc. 64, 353, 1899. —
4) E. Steinach, Pfliigers Arch. 71, 547, 1898. — 5) H. Quineke, a. a. O. —
‘) H. H e a d, Die Sensibilitatsstorungen der Haut bei Viseeralerkrankungen. A. d. Engl.
von W. Seiffer, Berlin 1899. Vgl. ferner J. RoB, Brain 10, 333, 1887; J. Kyri, 
66. Vers. deutsch. Naturf. u. Arzte Wien 1894. — 7) Der Sympathieus besitzt
bekanntlieh keine eigenen Empfindungsneryen, sondern yermittelt die Empfind- 
liehkeit der von ihm yersorgten Eingeweide dureh Neryenfasern, die dem Riieken- 
mark entstammen und ihm durch Bami communicantes zufliefien (A. Koelliker, 
Handb. d. Gewebelehre d. Menschen, 6. Aufl., 2, 856, 1896).

Allerdings haben Gotch und Horsley* 2) angegeben, dafi bei Reizung des 
zentralen Stumpfes des durehsehnittenen A. ischiadicus eine negative Schwankung 
des Neryenstromes in einer- hinteren Riiekenmarkswurzel eintreten kann und daB 
eine ebensolehe Wirkung auch dann an einer Hinterwurzel sieh beobaehten laBt, 
wenn man naeh yorheriger Durchtrennung aller zugehórigen Vorderwurzeln den 
proximalen Isehiadieusstumpf tetanisiert. Allein Hermann3) ist bei Versuehen 
ahnlieher Art zu ganz negativen Ergebnissen gelangt. Nach Steinach sind Reflexe 
yon hinteren Wurzeln auf hintere Wurzeln móglich, doch nur unter Beteiligung 
in ihnen yerlaufender efferenter Fasern4).

Die Annahme, daB die zur Mitempfindung fiihrende Irradiation der Er
regung bereits im Riickenmark und nicht erst in der GroBhirnrinde statt- 
finde, wird durch gewisse klinische Beobachtungen sehr wahrscheinlich 
gemacht.

Schon lange ist bekannt5 *), daB bei Erkrankungen innerer Organe sehmerzhafte 
Empfindungen in bestimmten anderen Kbrperteilen auftreten, so bei Herzleiden 
(Angina pectoris) Schmerzen im linken, seltenei- im reehten Arm, bei LeberabsceB 
Schultersehmerz u. a. m. Bemerkenswert ist, daB dabei der Sehmerz an der er- 
krankten Stelle sehr gering sein oder ganz fehlen kann, so daB sieh die sekundare 
Empfindung allein oder fast allein geltend maeht. Quineke hat die Erseheinung 
ais paradoxe Empfindung bezeichnet. Es handelt sieh offenbar in den meisten 
Fallen um eine Irradiation von sensiblen Elementen des sympathischen Gebietes 
auf cerebrospinale Empfindungsneryen, wobei wegen der nur stumpfen Empfind- 
liehkeit der inneren Organe der primare Sehmerz fehlen kann. Head') hat nun 
unter Berueksichtigung eines groBen Krankenmaterials zu zeigen gesueht, daB bei 
dieser paradoxen Lokalisierung des Schmerzes („referred pain“) eine ganz bestimmte 
GesetzmaBigkeit besteht. Die fiir die einzelnen Erkrankungen von ihm naher 
begrenzten sehmerzhaften (oder auch nur hyperasthetisehen) Zonen der Haut 
entspreehen namlich bestimmten Riiekenmarkssegmenten; diese Seg- 
mente sind jedesmal diejenigen, aus welehen die dem erkrankten 
Eingeweide angehorenden Empfindungsneryen heryorgehen7)- Hier 
liegt das Bestehen einer spinalen Irradiation auf der Hand; denn es ist in 
hohem Mafie unwahrsoheinlieh, daB die segmental benaehbarten sensiblen Fasern, 
die so yersehiedene Organe yersorgen, aueh eortical benaehbart sein oder doeh in 
der Rinde in naherer Beziehung zueinander stehen sollten. Die corticale Irradiation 
ist hier aber aueh darum abzulehnen, weil in den meisten Fallen die Erregung 
der yiseeralen Fasern yielleicht gar nieht bis zur Hirnrinde yordringt.

Um eine Empfindungsirradiation handelt es sieh aueh in denjenigen patho- 
logisehen FaUen, in denen die Reizung einer Hautstelle nieht empfunden wird, 
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wohl aber eine Empfindung in der symmetrisehen Partie der anderen Kórperhalfte 
hervorruft (Alloehirie *)• Von Mitempfindungen kann man hier nicht wohl spreehen, 
da die gereizte Hautstelle selbst gar nichts empfindet. Mott hat diese Erseheinung 
auch bei Affen beobaehtet, denen er eine Riickenmarkshalfte durehsehnitten hatte.

Die durch Irradiation eutstandene (sekundare) Empfindung kann auch 
zu Reflexbewegungen fiihren. Man kann hier von sekundaren 
Reflexen sprechen. Das Niesen beim Sehen in helles Licht, die Husten- 
bewegung bei Beriihrung des Gehórganges sind dafiir Beispiele. Bemerkens- 
wert ist, dafi solche sekundare Reflexbewegungen auch dann eintreten konnen, 
wenn der sie veranlassende Empfindungsreiz gar nicht zum BewuBtsein kommt 
(Quincke).

2. Mitbewegung.
Ais Mitbewegungen oder assoziierte Bewegungen bezeichnet man 

seit Joh. Muller* 2) solche Bewegungen, die zugleich mit intendierten will- 
kurlichen gegen den Willen oder wenigstens ohne dessen Zutun ausgefiihrt 
werden. Beim neugeborenen Kinde ist eine Lokalisierung der Bewegungs- 
antriebe noch wenig ausgebildet; eine Menge von Muskeln werden in Tatig- 
keit gesetzt, wo wenige zur Erfiillung des Bewegungszweckes geniigen wurden. 
Erst allmahlich lernt das Kind Arme und Beine gesondert brauchen und die 
intendierten Bewegungen ohne unnótige und zweekwidrige Mitbewegungen 
ausfiihren.

') Wohl zuerst beschrieben von M. Sehiff, Lehrb. d. Physiol. des Mensehen 1, 
Lahr 1858/59. Daselbst ein Fali von Boyer und brieflieh mitgeteilte Beob
achtungen von van Deen. — !) Joh. Muller, Handb. d. Physiol. 1, 587, 4. Aufl., 
1844. — s) S. Exner, Physiol. der GroBhirnrinde. Hermanns Handb. d. Physiol.
2 (2), 251.

Aber auch dem Erwaęhsenen haften noch mancherlei Unvollkommen- 
heiten in dieser Beziehung an. Besonders gilt das dort, wo entweder seiten 
gebrauchte einzelne Muskeln gesondert kontrahiert oder wo bestimmte 
Bewegungsfertigkeiten erlernt werden sollen.

Wer sieh bemiiht, die Nasenfliigel zu heben oder zu senken, wird in der 
Regel auBer den dazu nótigen Muskeln aueh noeh andere in Tatigkeit treten 
lassen: die Stirn runzeln, das Auge schlieBen u. a. m. Dasselbe gesehieht beim 
Versueh, die Ohrmuskeln zu kontrahieren.
• Der beginnende Klavier- oder Geigenspielei- nimmt mit Muskeln des Ober- 
armes, des Rumpfes an den Bewegungen teil, die allein von denen des Unterarmes 
ausgefiihrt werden sollen, der ungesehulte Sanger runzelt die Stirn und fiihrt 
andere iiberfliissige Mitbewegungen aus; ebenso geht es beim Tanzen u. a. m. Die 
Sehulung lehrt diesen Aufwand einsehranken und die yerlangten Bewegungen mit 
dem mindesten MaB von Mitteln ausfiihren.

Auch bei den gewóhnlich geiibten Bewegungen tritt eine Mittatigkeit 
dem Zwecke fremder Muskeln und Muskelgruppen leicht zutage, wenn die 
Bewegungsantriebe besonders stark sind.

Hierher gehórt das Runzeln der Stirn und die Verzerrung des ganzen Gesichtes 
beim Heben von Lasten. Versueht man dureh Adduktion des Daumens einen 
Gegenstand fester und festei- zu pressen, so geraten fast alle Muskeln der Hand, 
die des Unterarmes und sehlieBlieh noch die des Oberarmes in Bewegung3). Bei 
starkerer Zusammenziehung der Kaumuskeln gerat leieht der M. tensor tympani in 
Mitbewegung; die meisten Mensehen vermógen diesen.Muskel nur auf diese Weise 
in Tatigkeit zu versetzen.

19*
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Mit den wUlkurlieh innervierteń Muskeln kónnen auch solche regelmaBig in 
assoziierte Tatigkeit kommen, die der Wille direkt gar nicht belierrscht. Hierher 
gehórt die Kontraktion des Sphincter iridis beim Naehinnenwenden des Auges. Die 
Assoziation gewisser symmetrischer Muskeln der beiden Kórperhalften erfolgt oft 
so zwangsmafiig, daB ihre Isolation voneinander nur muhsam erlernt werden kann: 
der willkurliche LidsehluB, die assoziierten Augenbewegungen.

Die Ursache aller wahren Mitbewegungen ist in den Einrichtungen des 
nervósen Zentralapparates begrundet und wird gewóhnlich auf eine Ir- 
radiation des Bewegungsimpulses innerhalb der grauen Substanz 
zuriickgefuhrt. Bestimmte Vorstellungen iiber den Modus dieses Geschehens 
fehlen jedoch. Auch bleibt in vielen Fallen zweifelhaft, ob die Ausbreitung 
der Erregung schon in den corticalen Apparaten oder erst im Riicken- oder 
Kopfmark stattfindet.

Letztere Abschnitte sind offenbar in manchen Fallen von Mitbewegung 
beteiligt, die bei Hemiplegikern beobachtet werden. Zuweilen treten hier 
gelahmte Glieder bei Bewegung nieht gelahmter Muskeln in Mitaktion (Heben des 
gelahmten Armes beim Gahnen, Husten oder Niesen); oder es iibertragt sich 
beim Versuch, paretische Muskelgruppen zu innervieren, der gesteigerte Impuls auf 
andere Muskelgebiete, auch auf solehe der gesunden Seitel).

*) W. Erb, Krankh. d. Nervensystems (Ziemssens Handb. d. spez. Pathol.
u. Therapie 12 (1. Halfte), 364; A. Strumpell, Lehrb. d. spez. Pathol. usw. 3, 488,
12. Aufl., Leipzig 1899. — s) O. Damsch, Zeitschr. f. klin. Med. 19, 170, Suppl., 
1891; M.Levy, Neurol. Zentralbl., 20. Jahrg., S. 605, 1901.— 3) Franęois-Franek 
et A. Pitres, Travaux du Laboratoire de M. Marey 4, 432, 1878/79; Franęois- 
Franck, Leęons sur les fonetions motrioes du cerveau, p. 59, Paris 1887. —
4) Lewasehew, Pfliigers Areh. 36, 279, 1885.— 5) Joh. Muller, Handb. d. Physiol.
2, 66, 1840.

An der Grenze des Pathologischen stehen die yereinzelten Angaben* 2) iiber 
zwangsmaBige Mitbewegung der Muskeln einer Extremitat bei Inneryation der 
symmetrischen Muskeln der anderen. Es sind Falle besehrieben, in denen die linkę 
Hand gleichzeitig die Bewegungen der reehten naehahmte. Solehe Assoziationen 
sind erblich.

Diese Falle erinnern an gewisse experimentelle Erfahrungen bei Reizung der 
motorischen Rindenfelder. Hier treten neben den kontralateralen Bewegungen oft 
aueh solehe in den entsprechenden Extremitaten der gereizten Seite ein (Hitzig). 
Zuerst haben Franęois-Franck und Pitres3), dann Lewasehew4) (unter 
Heidenhains Leitung) nachgewiesen, daB die gleiehseitigen Bewegungen nieht 
etwa dureh direkte gleiehseitige Leitung, sondern yermittelst der gekreuzten Leitungs- 
bahn und dureh Querleitung im Riickenmark zustande kommen; nach Dureh- 
sehneidung z. B. der reehten Dorsalmarkhalfte bleibt namlich bei reehtsseitiger 
Rindenreizung die beiderseitige Reaktion in der hinteren Extremitat bestehen. Aueh 
wird diese durch yóllige Degeneration der der Reizseite entsprechenden spinalen 
Pyramidenbahn nicht gehindert. Offenbar muB also eine Verbindung zwischen den 
beiderseitigen spinalen Segmentalzentren existieren. Die Durchąuerung der grauen 
Substanz erfordert eine nieht unerhebliche Zeit (0,015 Sek. nach Franęois-Franck).

III. Automatie.
Unter automatischen Bewegungen5) yersteht man solche, die, weder 

durch psychische Einwirkungen, noch durch zentripetale Anregungen verur- 
sacht, auf Grund innerer Reize erfolgen. Die inneren Reize kónnen solche 
sein, die in dem mit Automatie begabten Organ oder Gewebe selbst entstehen 
(autochthone Reize), oder solche, dereń Quelle fern von diesem liegt, und 
die ihren erregenden EinfluB durch die Vermittelung des Blutes ausiiben 
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(heterochthone Reize1). Es ist aber daran festzuhalten, daB nur dann 
von Automatie die Rede sein kann, wenn der Entstehung der inneren Reize 
nicht abnormeBedingungen zugrundeliegen. Die durch die yeranderte Blut- 
beschafienheit bei der Erstickung erzeugten Krampfe wird man daher eben- 
sowenig zu den automatischen Leistungen rechnen, wie etwa die durch Vergif- 
tungen hervorgerufene Speichelabsonderung u. a. m. Die Ursache der 
automatischen Bewegungen konnte in den Muskeln selbst, in den mit ihnen 
in Verbindung stehenden Nerven oder in dereń Zentralorganen gelegen sein. 
Hier soli nur von solchen die Rede sein, dereń Quelle im Riickenmark und 
Kopfmark gelegen ist.

') Uber den Begriff der inneren Beize vgl. O. Langendorff, Ergebniśse d. 
Physiol., 1. Jahrg. (2), 1902, S. 322 ff. — s) J. Steiner, Die Funktionen des Zentral- 
nervensystems und ihre Phylogenese. II. Abteil. Braunschweig 1888; A. Bickel, 
Pfliigers Arch. 68, 110, 1897; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1900, 8. 481. Vgl. auch 
E. Pfluger, Die sensorischen Funktionen des Riićkenmarks. Berlin 1853, Kap. II 
und III.

Joh. Muller unterschied die automatischen Bewegungen in tonische 
und in rhythmische.

Zu den tonisch-automatischen Bewegungen rechnen viele die dauernde 
Zusammenziehung, in der sich die ganze oder ein Teil der Skelettmuskulatur 
befindet (Muskeltonus), den Tonus der Sphinkteren und den GefaB- 
tonus. Es wird sich zeigen, daB diese Tatigkeitszustande hóchstens teil- 
weise ais automatisch angesehen werden kónnen, vielmehr gróBtenteils reflek- 
torischer Natur sind. In den einschlagigen Abschnitten der speziellen Physio
logie des Riićkenmarks und Kopfmarks werden sie im einzelnen behandelt.

Unter den vom Zentralorgan beherrschten rhythmisch-automatischen 
Bewegungen sind die wichtigsten und fiir die hóheren Wirbeltiere allein in 
Betracht kommenden die Atembewegungen. Sie werden in der Lehre vom 
Atemzentrum besprochen. Auf die Tatigkeit der Lymphherzen (bei 
Amphibien und Reptilien), dereń spinale Inneryation zwar yielfach behauptet, 
aber doch nicht sichergestellt ist, soli hier nicht eingegangen werden.

IV. Spinale und bulbare Koordination.
Die Bewegungsreaktionen der ihres Gehirns und Kopfmarkes beraubten 

Tiere zeigen, in wie mannigfaltiger Weise noch das isolierte Riickenmark 
Muskeln und Muskelgruppen zu bestimmten Wirkungen zusammenzuordnen 
yermag. Aus allen Wirbeltierklassen lassen sich Beispiele fiir eine solche 
koordinatorische Tatigkeit des Riićkenmarks beibringen.

Wenn man den an der Schwelle des Wirbeltierreiches stehenden Amphioxus 
in Stiicke zerschneidet, kann jedes derselben die gleichen Ortsbewegungen aus- 
fiihren wie das ganze Tier. Der gekopfte Haifisch durchschwimmt ein mehrere 
Meter langes Bassin, sein abgeschnittener Schwanz macht die gleichen Bewegungen 
wie der Rumpf. Dasselbe gilt fiir Bochen und fiir Ganoiden (Stor). Beim Aal wird 
die Form der Ortsbewegung durch Riickenmarksdurchschneidung nieht wesentlich 
yerandert; sein abgeschnittener Schwanz macht sogar spontane (?) Schlangel- 
bewegungen 2).

DaB der Biiekenmarksfrosoh noch der yerwickeltsten Bewegungskoordinationen 
fahig ist, ist bekannt; die Fluchtreflexe, der Wischreflex, Stemmreflex u. a. sind 
dafiir Beispiele. Geordnete Lokomotionen kann aueh der des Kopfmarks beraubte
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Frosch noch ausfiihren1). Er kann springen und sohwimmen. Ahnliches sieht 
man hei den Reptilien.

’) M. E. G. Schrader, Pfliigers Arch. 41, 82, 1887; A. Bickel, Arch. f.
(Anat, u.) Physiol. 1900, S. 485. — * 2) J. Singer, Sitzungsber. d. Wiener Akad. d. 
Wiss., III. Abteil., 89, 167, 1884; J. Tarchanoff, Pfliigers Areh. 33, 619, 1884.—
3) C. Legallois, Oeuyres. T. I. Paris 1824 (ed. Pariset), p. 40. — 4) A. Freus
berg, Pfliigers Arch. 10, 358, 1874; H. Eichhorst und B. Naunyn, Arch. f.
experim. Pathol. u. Pharmakol. 2, 225, 1874; M. Philipson, Compt. rend. Acad.
des Sciences 136, 61, 1903. — 5) O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1880, S. 534 und 1893, S. 408. — 6) A. Chauyeau, Soc. de biol. 1891 (9. ser.) 3,
Nr. 34. — 7) Fr. Goltz (u. A. Freusberg), Pfliigers Arch. 8, 460, 1873; 9, 552, 
1874. Vgl. auch R. Heidenhain (und E. Kabierske), Pfliigers Arch. 14, 527
(FuBnote), 1877. — “) J. R. Ewald u. Fr. Goltz, ebenda 63, 362, 1896.

Fiir das Riickenmark der Vogel besitzen wir analoge Angaben. Das isolierte 
Lendeninark der Taube vermag auf sensible Reize Bewegungskombinationen der 
hinteren Extremitaten zu yermitteln, die vollig den beim Gehen des unverletzten 
Tieres benutzten entsprechen. Enten, denen das Riickenmark durehsehnitten wurde, 
maehen, auf das Wasser gesetzt, Ruderbewęgungen mit den FiiBen und steuern 
dabei mit dem Sohwanze!). DaB gekópfte Hubner und andere Vogel noch laufen 
und fliegen konnen, wird von alten wie neueren Beobachtern bezeugt3).

Ebenso ist das isolierte Riickenmark der Saugetiere imstande, den geordneten 
Ablauf yerwickelter Bewegungen zu yermitteln. Der Hund, dessen Lendenmark 
man yom Brustmark abgetrennt hat, zeigt ausgesprochene lokomotorische Reflexe 
der Hinterbeine. Schon die bloBe Beriihrung des FuBbodens mit den Sohlen 
wirkt ais auslosender Reiz fiir den Beugereflex des Beines; und indem die durch 
die Flexion bewirkte Hautyerschiebung, Sehnen- und Gelenkdehnung usw. zum 
Reflexreiz fiir die Innervation der Streckmuskeln wird, kommt es zu abwechselnden 
Beugungen und Streckungen der hinteren Extremitat, die bald auf beiden Seiten 
gleichzeitig, bald alternierend ausgefiihrt werden und durchaus an die beim Gange 
des unyersehrten Tieres gemachten Bewegungen erinnern. Jungę Hunde konnen 
oft schon kurze Zeit nach der Operation auf den vier Beinen stehen, und da 
die rhythmischen Reflexbewegungen der gelahmten Hinterbeine sich den will- 
kiirlich inneryierten Bewegungen der Vorderbeine mehr oder weniger yollkommen 
anschlieBen, kann sogar der Eindruck eines koordinierten Zusammenwirkens von 
Hinter- und Vordertier entstehen und selbst geiibten Beobachtern eine Wieder- 
herstellung des gelósten Zusammenhanges yortauschen4).

Nach Abtrennung des Riickenmarkes yom Kopfmark werden dureh Hautreize 
leicht Atemreflexe erzeugt. Beim Kaninchen treten hierbei stets, auch bei ein
seitiger Reizung, beide Zwerchfellhalften in synchrone Tatigkeit; bei Hunden und 
Katzen gesellen sich dazu auch die Rippenheber6). Auch beim Pferde entstehen 
nach derselben Operation auf Reizung der sensiblen Rami perforantes der Inter- 
eostalneryen koordinierte Atembewegungen, an denen mit dem gesamten Zwerchfell 
auch die M. intereostales ezterni sich beteiligen6). Durch rhythmische Reizung 
yermag man rhythmische Atembewegungen heryorzurufen, die den normalen 
durchaus ahnlich sind und das Leben des Tieres eine Zeitlang erhalten.

Da nach den Untersuchungen von Goltz und seinen Sehiilern7) der Hund mit 
isoliertem Lenden- und Sacralmark auch alle die koordinierten Reflexe auszufiihren 
imstande ist, die zui- Zuriiekhaltung des Harns in der Blase und zu ihrer Ent- 
leerung, zur Kotausscheidung, zum Begattungs- und zum Geburtsakt notwendig sind, 
hat man auch hierin einen Beweis fiir die koordinatorischen Leistungen des 
Riickenmarkes gesehen, und ich glaube, daB dies berechtigt ist, wenn auch eine 
spatere Arbeit von Goltz und Ewald8) gezeigt hat, daB diese Verrichtungen auch 
dann noch sich yollziehen konnen, wenn man das Tier fast seines ganzen Riieken- 
markes beraubt hat. Es treten dann, wie es scheint, sekundare Zentralapparate in 
Tatigkeit, die bei yorhandenem Riickenmark nur eine untergeordnete Rolle spielen.

Die Tatsache, daB das isolierte Riickenmark, ja sogar ein einzelner Ab- 
schnitt desselben koordinierte, aus dem zweckmiiBigen Zusammenspiel mehrerer
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Muskeln und Muskelgruppen hervorgehende Bewegungen zu yermitteln ver- 
mag, eine Erkenntnis, die bereits Legallois gewonnen hatte, ist durch die 
mit Flourens anhebenden Zentralisationsbestrebungen mehr ais billig in den 
Hintergrund gedrangt worden. Man hatte nótig gefunden, eigene Koor- 
dinationszentr en fiir die Ortsbewegungen, fiir die Atembewegungen u. a. m. 
anzunehmen und ais dereń Sitz das Kleinhirn, das Kopfmark, die subcorticalen 
Ganglien bezeichnet. Aber ohne zureichende Griinde! Die selbstandigen, 
wenn auch immer reflektorisch angeregten Leistungen des Riickenmarkes 
beweisen dereń Unzulanglichkeit. Wenn es móglich ist, daB ein hóheres 
Wirbeltier auch nach Abtragung des Gehirns und des Kopfmarkes auf sensible 
Reize hin geht und schwimmt und atmet, so ist die Annahme iibergeordneter 
estraspinaler Zentren, welche die dabei in Tatigkeit tretenden Muskeln zur 
einheitlichen Arbeit zusammenordnen sollen, mindestens nicht notwendig.

Natiirlich darf dabei die Frage nach der Existenz solcher Zentralapparate 
nicht yerąuickt werden mit der nach dem Bestehen von Zentren, die yermóge 
der ihnen zugehenden Sinneseindriicke auf die feinere Ausarbeitung und Ab- 
stufung der Bewegungen bestimmend wirken kónnen, und dereń Sitz man 
ohne Zweifel in die hóheren Abschnitte des Zentralorgans zu yerlegen hat.

Nachdem die koordinatorischen Leistungen des Riickenmarks nicht mehr 
abgelehnt werden kónnten, hat man den Versuch gemacht, die Zentralisations- 
lehre durch die Annahme spinaler Koordinationszentren zu retten. Wenn 
man aber bedenkt, in wie unendlich vielen Kombinationen die vom Riicken- 
mark beherrschten Muskeln tatig werden kónnen, wird man auch diesen 
Ausweg nicht fiir einen gliicklichen halten. Oder soli man im Riickenmark 
des Frosches ein praformiertes Wischzentrum, Sprungzentrum, Schwimm- 
zentrum, Kriechzentrum usw. annehmen, von denen jedes eine gewisse Anzahl 
von Muskeln zu einer Bewegungseinheit zusammenfassen und in denen ein und 
derselbe Muskel in den yerschiedensten Kombinationen yertreten sein miiCte?

Es liegt auch nur ein einziger Versuch yor, experimentell den Nachweis 
eines solchen spinalen Koordinationsapparates zu erbringen. Gad1) hat 
namlich geglaubt, aus seinen Versuchen auf die Existenz eines eigenen im 
obersten Teil des Dorsalmarkes gelegenen Koordinationszentrums fiir 
den Beugemechanismus der Hinterbeine beim Frosche schlieBen zu 
miissen und dessen yermeintlichen Nachweis zu weitgehenden allgemeinen 
Folgerungen benutzt. Ich habe bereits vor langerer Zeit auf die Unzulang
lichkeit seiner Beweisfiihrung hingewiesen 2).

’) J. Gad, Verhandl. physikal.-med. Ges. Wiirzburg, N. F., 18, Nr. 8, 1884; 
J. Gad u. J. F. Heymans, Kurzes Lehrbuch der Physiologie. Berlin 1892, S. 111. — 
!) O. Langendorff, Korrespondenzbl. d. AUgem. mecklenburg. Arzteyereins 1893, 
Nr. 150. Ich bin in dem Selbstreferat auf die yon mir angestellten Versuche nicht 
eingegangen; eine ausfuhrliche Darstellung derselben habe ich bis jetzt nicht gegeben.

Gad folgert die Existenz eines solchen von den Segmentalzentren der Beuger- 
nerven yerschiedenen und ihnen iibergeordneten Zentrums aus dem Eintritt von 
Beugekrampf en der hinteren Extremitaten bei lokaler Behandlung der ent- 
sprecbenden Riickenmarkspartie mit Strychninlósung und aus ihrem Verschwinden 
infolge eines in der Hohe des dritten Spinalnervenpaares gefiihrten Schnittes. 
Indessen sieht man — wie ich gegen Gad behaupten muB — auch bei allgemeiner 
Strychninyergiftung (vom Lymphsack aus) Beugekrampfe nicht seiten den Streck- 
krampfen yorangehen, und es hindert nichts die Annahme, daB ihr Erscheinen bei 
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der angeblich. lokalen Vergiftung nichts ist ais das erste Stadium einer sich 
langsam ausbildenden allgemeinen. Dafi ein Schnitt durch. das obere Euckenmark 
die Krampfe zum Verschwinden bringt, darf nicht befremden, da solche Schnitte 
durch den mit ihnen verbundenen Sliock auch bei voll ausgebildeter Allgemein- 
vergiftung die Krampfe des Hinterkorpers meist mit einem Schlage aufheben. Ich 
habe die Beugekrampfe der Hinterbeine auch eintreten sehen, wenn ich einen 
kleinen Strychninkristall auf die distale Schnittflache des in seiner Mitte durch- 
schnittenen Kopfmarkes braehte, und habe sie verschwinden sehen, wenn ich dann 
das Mark dicht unter dem ersten Wirbel durchschnitt. Das Zentrum Gacls soli 
doch aber weiter hinten liegen.

Andere experimentelle Tatsachen, durch welche die Existenz derartiger 
spinaler Koordinationszentren gefordert wiirde, sind nicht yorhanden. Es 
liegt auch keine Notwendigkeit zu ihrer Annahme vor. Die Reflexzentren, 
durch die geordnete Reflexe yermittelt werden, kann man auffassen ais 
physiologische Kombinationen, die nur eine funktionelle, keine 
anatomische Einheit darstellen. Jedes derartige Zentrum besteht aus 
der Summę der motorischen Zellen, die den bei der betreffenden Bewegung 
beteiligten Bewegungsnerven zum Ursprung dienen. Viele davon mógen 
einander anatomisch benachbart oder gruppenweise durch Strangzellen zu- 
sammengefaBt sein. Andere liegen aber raumlich yoneinander getrennt und 
sind nur sozusagen durch ein funktionelles Band miteinander yerbunden. 
Nur wenn dies so ist, werden die yielfachen yariablen Kombinationsmóglich- 
keiten der bei den mannigfaltigen spinalen Reflexen beteiligten Muskeln ver- 
standlich. Gegeniiber einem natiyistischen, die Praexistenz angeborener 
Zentren yoraussetzenden Standpunkt hat eine empiristische Auffassung 
weit mehr fiir sich, der zufolge es sich bei diesen Bewegungskombinationen, nach 
einem Ausdruck Lotzes, nicht um „Mechanismen der ersten Konstruktion, 
sondern um Mechanismen der Ubung“ handelt. Nur insoweit ware dabei an 
angeborene Einrichtungen zu denken, ais die Herstellung niitzlicher und zweck- 
maBiger Verbindungen im Laufe der phylogenetischen Entwickelung oft geiibt 
und die Anlage dazu ais Vermachtnis friiherer Geschlechter yererbt worden ist. 
Vor allem diirfte dies fiir die lokomotorischen Muskelkombinationen gelten.

Auch die Reflexzentren des Kopfmarkes haben in dieser Beziehung 
vor denen des Riickenmarkes nichts voraus. Die yerwickelten Muskel
kombinationen, dereń Zustandekommen an die Existenz der MeduTla óblongata 
gekniipft ist und fiir die man zusammenfassende koordinatorische Zentren mit 
so groBer Freigebigkeit konstruiert hat, bediirfen solcher Einrichtungen nicht. 
Es ist auch niemals wirklich nachgewiesen worden und laBt sich auch gar 
nicht nachweisen, dafi im Kopfmark Koordinationszentren fiir den Brechakt, 
fiir Niesen, Husten, Lachen und Weinen usw. liegen. Nur insofern ist das 
Kopfmark bei diesen Reflexen beteiligt, ais in ihm ein Teil der Segmental- 
zentren gelegen ist, die den dabei in Betracht kommenden Muskeln zu- 
gehóren. Das Brechzentrum z. B. setzt sich zusammen aus den bulbaren 
Zentren der bei der Bewegung des Magens und Schlundes beteiligten Vagus- 
fasern und den spinalen Zentren der Nervi phrenici und der die Bauch- 
muskeln beherrschenden Dorsalnerven. Das Zentrum erstreckt sich also von 
der Óblongata bis tief in das Brustriickenmark hinein und ist keineswegs auf 
einen circumscripten Herd des Zentralorganes angewiesen. Eine Stiitze fiir die 
Richtigkeit dieser Auffassung sehe ich in der nachgewiesenen Teilbarkeit 
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solclier Zentren. So laBt sich eine geordnete Tatigkeit der beim Brechakt wie 
beim Wiederkauen wesentlich beteiligten Bauchpresse (Herabsteigen des Zwerch- 
fells und Kontraktion der Bauchmuskulatur) auch nach hoher Riickenmarks- 
durchschneidung durch zentripetale Reizung des A7. splanchnicus herbeifiihren 3).

Eigene Koordinationszentren werden auch fiir die aufier von der GroBhirnrinde 
vom Mittelhirn beherrschten assoziierten Augenbewegungen angenommen. 
In den Versucben von Adamiik* 2) iiber Reizung der yorderen yierhiigel hat 
man den Beweis fiir dereń Existenz gesehen. Eine Nachpriifung dieser Experimente 
mit positivem Ergebnis steht meines Wissens noch aus. Dagegen haben die Unter
suchungen Bernheimers3) gezeigt, daB man bei Affen die yorderen yierhiigel 
fortnehmen kann, ohne dadurch die assoziierten Augenbewegungen zu gefahrden. 
Andere haben auf die Ursprungsyerhaltnisse der Oculomotorius- und Abducens- 
fasern in den entspreehenden Kemen hingewiesen und in der yorhandenen 
Gruppierung dei’ Easerurspriinge (z. B. in dem iibrigens sehr fraglichen Ursprung 
yon fiir den Rect. int. bestimmten Easern aus dem gekreuzten Abducenskern) die 
Grundlage der Bewegungsassoziation zu erkennen geglaubt. Eine solche Einrichtung 
wiirde die Annahme iibergeordneter Koordinationszentren ganz unnótig maehen.

') B. Luchsinger, Pfliigers Arch. 28, 75, 1882. L. ist in bezug auf den von 
ihm naher studierten Ruminationsreflex und dessen Zentrum zu Ansehauungen 
gelangt, die sich durchaus mit den von mir yertretenen decken. Auch fiir ihn 
resultiert der Begriff des Zentrums fiir das Wiederkauen aus einer funktionellen 
durch bestandige Ubung geziichteten Verkniipfung aller der einfachen Zentren, die 
den beteiligten Neryen zum Ursprung dienen (Pfliigers Arch. 34, 295, 1884). —
2) Adamiik, Onderzoekingen Physiol. Laborator. Utrecht II. R. 3, 140, 1870;
Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1870, S. 65. — ') St. Bernheimer, Wiener klin. 
Wochenschr. 1899, Nr. 52; Sitzungsber. Wien. Akad. 108 (3), 299, 1899. — 4) H. Nasse, 
Miillers Arch. f. Anatomie 1839, S. 405.

Bei der Mannigfaltigkeit der binoeularen Assoziationen ist indessen die 
generelle Annahme eigener dafiir bestimmter anatomischer Einrichtungen dieser Art 
nicht wahrscheinlicb. Doch kann hier- auf dieVerhaltnisse nicht eingegangen werden.

Fiir die automatischen Koordinationen des Kopf- und Spinalmarkes 
(Atembewegungen) habe ich seit Jahren eine ahnliche Auffassung durchzu- 
fiihren gesucht wie fiir die reflektorischen. Gegeniiber der seit Flourens fast 
allgemein gewordenen Annahme eines einheitlichen koordinierenden Atem- 
zentrums im Kopfmark habe ich yersucht, der Anschauung Geltung zu ver- 
schaffen, daB das Atemzentrum nichts anderes ist ais der Inbegriff aller der 
Ursprungszentren der Atemneryen, die sich von der oberen Oblongata an bis 
tief ins Brustmark erstrecken und funktionell miteinander yerkniipft sind. An 
spaterer Stelle wird auf diesen Gegenstand naher eingegangen werden miissen.

Wie weit diese dezentralisierende Anschauungsweise auch auf die will- 
kiirlichen Bewegungen anwendbar ist, die sich ja derselben spinalen 
und bulbaren Zentren bedienen, welche zur Vermittelung der Reflexe dienen, 
kann hier nicht naher untersucht werden.

V. Trophische Bedeutung der Zentralorgane.

1. Sekundare Degeneration der Nerven.
Schon seit dem Ende des 18. Jahrhunderts war bekannt, daB der distale 

Stumpf eines durchschnittenen Neryen seine Reizbarkeit einbiiBt, wahrend 
der proximale sie behalt.. Im Jahre 1839 entdeckte II. Nasse4), daB erheb- 
liche histologische Veranderungen mit dem Schwunde der physiologischen 
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Leistungsfahigkeit einhergehen, und seither ist das funktionelle wie das 
histologische Verhalten des der Degeneration verfallenden Nerven Gegenstand 
zahlreicher Untersuchungen gewesen. Trotzdem sind noch viele Punkte 
kontrovers, die Deutung des mikroskopischen Befundes vielfach strittig1).

’) Siehe die ausfiihrliche Zusammenfassung von H. Stroebe, Zentralbl. f. 
allg. Pathol. u. pathol. Anat. 6, 849, 1895; ferner H. Schmaus, Vorlesungen 
iiber die pathol. Anat. d. Riickenmarks, Wiesbaden 1901, S. 94 ff. — 2) O. v. Biing- 
ner, Zieglers Beitrage zur pathol. Anat. 10, 321, 1891; vgl. auch A. Bethe, Allg. 
Anat. u. Physiol. d. Neryensystems, Leipzig 1903, S. 153 ff. (Nach Bethe schreitet 
die Degeneration von der Schnittstelle aus yon Segment zu Segment nach der 
Peripherie fort.) — 3) F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Neryensystems (Deutsch 
von Hein) 1, 49, Leipzig 1847; M. Schiff, Pfliigers Arch. 18, 172, 1878; S. Arloing, 
Arch. de physiol. (5. ser.) 8, 75, 1896; A. Bethe, a. a. O. — 4) Schiff hat unter 
Umstanden bei Winterfróschen den abgetrennten Nery bis in die 13. Woche 
erregbar gefunden (Lehrb. d. Physiol., Lahr 1858/59, S. 112); die anatomischen 
Veranderungen treten hier sehr spat auf und sind sehr geringfiigig (E. Neumann, 
Arch. f. Entwickelungsmechanik 13, 471, 1901). Siehe auch L. Merzbaeher, 
Pfliigers Arch. 100, 568, 1903.

So sind die Meinungen dariiber yerscliieden, ob bei der Nervendegeneration 
alle Bestandteile der Neryenfaser odei' nur das Mark oder nur Mark und Achsen- 
zylinder zerstórt werden, ob und wie die Triimmer der zerstórten Faser resorbiert 
werden, ob die Entartung an der Schnittstelle beginnt und zentrifugal fortschreitet 
oder ob sie gleichzeitig alle Teile der Neryen ergreift oder gar in der Peripherie 
beginnend zentralwarts zur Schnittstelle sich fortpflanzt. Nach den neuesten Unter
suchungen2) ist es indessen sehr wahrscheinlich, daB der DegenerationsprozeB nahezu 
gleichzeitig den ganzen distalen Anteil des Neryen bis in seine auBersten Ver- 
zweigungen befallt und sich auf samtliche Elemente seiner Fasern erstreckt.

Die ersten degeneratiyen Veranderungen durchschnittener oder durchąuetschter 
Neryen machen sich bei Warmbliitern schon kurze Zeit nach der Verletzung 
bemerklich; ihren friihesten Stadien (Zerfall der Achsenzylinderflbrillen) geht aber 
der Verlust der Aufnahmefahigkeit fiir Reize voraus. Uber das Schwinden der 
Erregbarkeit liegen zahlreiche Angaben vor3). Gewóhnlich nimmt man mit Longet 
an, daB bei Saugetieren der Nery erst yier Tage nach der Durchschneidung seine 
Reizbarkeit eingebiiBt hat; doch gilt dies hochstens fiir den Hund; bei Kaninchen, 
Meerschweinchen und Ratten ist sie schon nach 48 Stunden yerschwunden 
(Ranyier), bei der Taube nach 2l/s Tagen (Waller). Lange scheint sie sich bei 
den Einhufern zu erhalten; doch flnden sich nicht nui- individuelle Verschieden- 
lieiten innerhalb derselben Spezies, sondern auch Differenzen bei yerschiedenen 
Neryen desselben Individuums und sogar Unterschiede im Absterben der funktionell 
yerschiedenen Neryenfasern eines und desselben Nervenstammes. So fand Arloing, 
daB beim Esel, Pferd und Maultier die Erregbarkeit des durchschnittenen jW. facialis 
in der Regel zwar nach acht bis zehn Tagen erlischt, daB sie aber gelegentlicli 
noch am 31. Tage yorhanden sein kann. Die Hemmungsfasern des Vagus kónnen 
bei diesen Tieren noch nach 17 Tagen reizbar sein und die acceleratorischen iiber- 
leben, wie schon Schiff fand, die herzhemmenden Fasern dieses Neryen. Langer 
ais in der Regel beim Warmbliiter halt sich die Erregbarkeit der yom Zentral
organ abgetrennten Neryen beim Frosch: im Sommer fand sie Bethe (am 
Ischiadicus) nach 15 bis 18 Tagen, im Winter nach 20 Tagen erlóschen; durch 
kunstliche Erwarmung der Frbsche kann man indessen den Eintritt der Unerregbar- 
keit sehr beschleunigen. Bei winterschlafenden Saugetieren ist wahrend des Schlafes 
die Degeneration durchschnittener Neryen sehr yerlangsamt (Schiff)4).

Die anatomischen Veranderungen der Neryen nach dei- Durchschneidung 
(Markzerfall) sind so auffallend, daB sie dazu dienen kónnen, die periphere Ver- 
breitung eines Neryen mit gróBerer Sicherheit festzustellen, ais die subtilste 
Praparation es yermag. Zu diesem Zwecke zuerst von Waller empfohlen, wird 
diese nach ihm benannte Methode sehr oft benutzt.
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Ais sekundare Degeneration bezeichnet man die bis in die feinsten Ver- 

zweigungen der Nerven sich erstreckende Entartung im Gegensatze zur primaren 
oder traumatischen. Diese besteht in Yeranderungen, die lediglich ais eine 
lokal beschrankte Folgę der Verletzung aufzufassen sind und deshalb sich auch 
am zentralen Stumpfe der durchschnittenen Neryen nachweisen lassen. Nach 
Engełmann geht hier die Veranderung der Nervenfaser nur bis zum nachsten 
Ranvierschen Scbniirring; doch wird dieser Angabe yielfach widersprochen. Nach 
Bethe wiirde ein Unterschied zwischen primarer und sekundarer Degeneration 
iiberhaupt nicht bestehen, sondern das Trauma die einzige Ursache der nach 
Kontinuitatstrennung usw. eintretenden Degeneration sein1).

*) W. Engełmann, Pfliigers Arch. 13, 474, 1876; A. Bethe, a. a. O. —
2) A. Waller, Compt. remi. Acad. des sciences 34 (1852) (sechs Mitteilungen); 
Miillers Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1852, S. 392.

Bei der Durchschneidung eines gemischten Nervenstammes degenerieren 
die im peripheren Teil enthaltenen motorischen und sensiblen Fasern in 
gleicher Weise, der zentrale Stumpf bleibt im wesentlichen unverandert. 
Waller* 2) fiihrte seine Durchschneidungsyersuche an den Riickenmarkswurzeln 
aus, yon denen die yorderen nur motorische, die hinteren mit dem Inter- 
yertebralganglion yerbundenen nur sensible Elemente enthalten. Wurden beide

Das Wallersche Gesetz. Nach Cl. Bernard. In beiden Bildern ist die Schnittfuhrung ersichtlich. 
Die degenerierenden Abschnitte der spinalen Wurzeln dunkel punktiert.

zentral vom Ganglion durchschnitten, so entartete der ganze distale Teil der 
yorderen Wurzel und der proximale, d. h. der mit dem Riickenmark noch in 
Zusammenhang gebliebene Abschnitt der hinteren Wurzel. Der proximale 
Anteil der yorderen und alle mit dem Ganglion in Yerbindung gebliebenen 
Anteile der hinteren Wurzel —• nebst ihrer peripheren Verbreitung — blieben 
unyersehrt. Wurden dagegen die beiden Wurzeln unterhalb des Ganglions 
durchtrennt, so blieben die proximalen Stumpfe intakt, wahrend die distalen 
degenerierten.

In Fig. 49 ist dieses Yersuchsergebnis, dem man den Namen des Waller- 
schen Gesetzes gegeben hat, schematisch dargestellt.

Die Wallerschen Versuche sind oft, zuerst von Cl. Bernard, wieder- 
holt und bestatigt und der daraus gezogene SchluB, daB das Riickenmark 
das trophische Zentrum der motorischen, das Spinalganglion das 
der sensiblen Neryenfasern enthalte, ist allgemein angenommen 
worden. Die widersprechenden Yersuchsergebnisse, zu denen einige Untersucher 
gelangt sind, beruhen teils, wie die ganzlich abweichenden yon Yejas, auf
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wurzel enthalten sind, stammen aus den 
hórner des Ruckenmarks und haben daher

Scliematische Darstellung der sekundaren Entartung 
Neurone nach Durchschneidung der Nervenfasern. A moto
risches, B und C sensibles Neuron. Der degenerierende 

Anteil punktiert.

unvollkommener Versuehstechnik, teils lassen. sie, wie die von Joseph, den 
Kernpunkt des Wallerschen Gesetzes unberuhrt1)-

') Claude Bernard, Leęons sur la physiologie et la pathologie du systeme 
nerveux 1, 235, Paris 1858; P. Vejas, Ein Beitrag zur Anatomie und Physiologie 
der Spinalganglien, Inaug.-Dissert., Miinchen 1883; M. Joseph, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1887, 8. 296. Joseph fand nach proximal vom Ganglion geschehener 
Durchschneidung der Hinterwurzeln ein diinnes Faserbiindel des peripheren Stumpfes 
entartet und ein entsprechendes im zentralen Stumpfe erhalten und schloB daraus, 
daB ein kleiner Teil der Fasern der hinteren Wurzel sein nutritiyes Zentrum nicht 
im Ganglion, sondern im Riickenmark habe; iibrigens wird diese Angabe bestritten.

An der Hand der Neuronenlehre erscheinen die im Wallerschen 
Gesetz ausgesprochenen Tatsachen yerstandlich. Wenn jede Nervenfaser ein 
Ganglienzellenfortsatz ist, ist zu begreifen, dafi sie nach Abtrennung von ihrer 
Ursprungszelle zugrunde geht. Die motorischen Fasern, die in der Vorder- 

Ben Neryenzellen der Vorder- 
; ihr trophisches Zentrum; 
die sensiblen Neryenfasern 
wurzeln dagegen in den Zellen 
des Interyertebralganglions 
und gehen deshalb zugrunde, 
wenn sie von ihnen getrennt, 
bleiben erhalten, wenn sie mit 
ihnen in Zusammenhang ge- 
blieben sind.

Fig. 50 stellt schematisch 
diese Verhaltnisse dar. A ist 
ein motorisches Neuron, JB und 
C sensible Neurone. Die bei 
den angegebenen Scbnittfiih- 
rungen degenerierenden Ab- 
schnitte der Fasern sind punk- 
tiert. Bei C muB natiirlich 
die Entartung sich bis in das 
Riickenmark hinein erstrecken.

Es ist nach dem Gesagten 
yerstandlich, daB nicht nur 
Neryendurchschneidungen zur 

sekundaren Degeneration der Neryenfasern fiihren, sondern daB auch Zer- 
storung der Neryenzellen solche zur Folgę haben miissen.

Worin der trophische EinfluB, den man danach den Ganglienzellen zu- 
zuschreiben gezwungen ist, eigentlich besteht, ist’ ganz unklar. Alle dariiber 
geauBerten Vermutungen sind ungeniigend; auch die von yornherein wahr- 
scheinlichste, dafi funktionelle Inanspruchnahme notwendig sei zur Erhaltung 
der Struktur und Leistungsfahigkeit, reicht nicht aus und bediirfte auBerdem, 
auch wenn sie zutrafe, erst wieder einer Erklarung. Es erscheint mir miiBig, 
die yerschiedenen Deutungsversuche hier aufzuzahlen.

Ais retrograde Degeneration bezeichnet man Veranderungen, die in 
cellulipetaler Bichtung von der Stelle der Durchschneidung eines Neryen auf
treten und nicht nur die Neryenfasern, sondern auch die Neryenzellen beteiligen.
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Fig. 51.

An letzteren zeigen sich diese Erseheinungen schon sehr friih (Zerfall des N i s s 1 - 
sehen Kórpers, des Tigroides, „Tigrolyse"); die degenerativen Veranderungen der 
Fasern scheinen erst sekundar, ais Folgen der Zellenentartung, einzutreten.

Auf einer retrograden Degeneration beruhen die anatomischen Veranderungen 
im Kiickenmarksgrau, in den spinalen Wurzeln und den zentralen Neryenstiimpten, 
die man langere Zeit nach der Amputation von Gliedern (bei Menschen und Tieren) 
oder nach Nervenexzisionen beobachtet hat, bei denen eine Degeneration aus- 
geschlossen war. Die Guddensche Methode zur Auffindung der Ursprungs- 
gebiete bestimmter Nerven beruht, soweit nicht, wie bei ihrer Ausfiihrung an Neu- 
geborenen, nur eine Entwickelungshemmung (Agenesie) der zentralen Teile in Betracht 
kommt, auf der experimentellen Erzeugung solcher retrograder Degenerationen').

Das Gesetz, das fiir die Neurone erster Ordnung gilt, hat auch fiir die 
Neurone hóherer Ordnung Giiltigkeit. Wird also ein Komplex grauer Sub
stanz im Gehirn zerstórt, so entarten alle diejenigen Neryen- 
faserziige, die sich von den darin enthaltenen Neryenzellen 
ableiten.

Eine Zerstórung dei- Zentralwindungen der GroBhirnrinde 
beim Menschen hat demgemaB eine sekundare Degeneration 
der gesamten entspreehenden Pyramidenbahn zur Folgę, von 
der Marksstrahlung des GroBhirns und der Capsula interna an, 
durch den Hirnschenkel und das Kopfmark hindurch bis tief 
in das Kiickenmark hinein, bis zu den Stellen, wo die Pyra
midenfasern neben den Zellen der Vorderhorner ihr Ende finden.

Ahnliches wird bei den sogenannten Querschnitts- 
lasionen des Riićkenmarks beobachtet; sind sie total, so 
findet man bestimmte Strangsysteme nach oben und nach 
unten von der Verletzungsstelle degeneriert. Man spricht 
hier demgemaB yon absteigender und aufsteigender 
sekundarer Degeneration. In deji beiden durch die 
Lasion begrenzten Riickenmarksabschnitten yerlauft die 
Degeneration in yerschiedenen Systemen. Absteigend 
degenerieren namlich diejenigen Fasermassen, dereń tro- 
phische Zentren (Ursprungszellen) oberhalb der Lasionsstelle 
gelegen sind, aufsteigend diejenigen, dereń Zellen unterhalb 
derselben liegen.

Schematisch stellen sich die Yerhaltnisse nach einer 
Querschnittserkrankung im oberen Brustmark etwa so dar, 
wie Fig. 51 es anzeigt.

Fiir die Erkennung des Faseryerlaufes und Faserursprungs 
dei- zentralen Bahnen leistet das Studium der auf- und ab- 
steigenden Degenerationen auBerst wertyolle Dienste; nicht 
minder zur Erkennung des Sitzes zentraler Erkrankungsherde.

Zuweilen greift die Degeneration yon dem primar ge
schadigten Neuron auf das nachste iiber (tertiare Degene
ration). So kbnnęn yon der sekundaren Entartung der Pyramidenbahnen die 
entspreehenden Vorderliornzellen des Biickenmarks beteiligt werden und demgemaB 
auBer diesen auch die von ihnen entspringenden motorischen Fasern zugrunde gehen.

Sekundare auf- und ab
steigende Degeneration 
bei einer Querschnitts- 
erkrankung im oberen 
Brustmark. AufwUrts 
sind die Go 11 sehen 
StrSnge und die Klein- 
hirnbahnen, abwarts 
die Pyratnidenseiten- 
strangbahnen entartet. 
Nach Striimpell, 
Lehrb. d. spez. Pathol. 
u. Therap. d. inneren 
Krankheit. 3, 12. Aufl., 
Leipzig 1899, Yogel.

x) Ausfiihrliche Literaturangaben bei Stroebe, a. a. O., S. 902 ff.; A. Forel, 
Arch. f. Psychiatrie 18, 162, 1887; G. Marinesco, Neurol. Zentralbl. 11, 163, 1892; 
O. Kohnstamm, Schmidts Jahrbiicher d. ges. Med. 261, 253, 1899; E. Raimann, 
Jahrbiicher f. Psychiatrie u. Neurologie 1900. S.-A.
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Eine besondere Frage ist die, ob und inwieweit im embryonalen Leben 
die Existenz der peripheren (motorischen) Nerven von den Zentren abhangt. 
E. Neumann1) ist auf Grund eigener und fremder Beobaehtungen an Fallen von 
Aneneephalie und Amyelie u. a. mit E. H. Weber der Meinung, daB im Embryo 
zwar die Entstehung der motorischen Bahnen von den Neryenzentren ausgeht und 
dereń Praexistenz voraussetzt, daB sie aber, einmal entstanden, wahrend der Fótal- 
zeit wahrscheinlich des trophischen Einflusses der Zentralorgane nieht mehr be- 
diirfen und deshalb auch in solchen Fallen vorhanden und gut entwickelt sein 
kónnen, in denen das Riickenmark wahrend des Fotallebens zugrunde gegangen ist.

*) E. Neumann, Arch. f.Entwickelungsmechanik d. Organismen 13,448, 1901.—
2) Die alteren Angaben bei H. Falkenheim, Zur Lehre v. d. Neryennaht, Inaug.-
Dissert., Kónigsberg i. Pr. 1886. — 3) H. Stroebe, a. a. O.; E. Neumann, Arch. f.
mikroskop. Anat. 18, 302, 1880; v. Biingner, a. a. O. — 4) A. B ethe, a. a. O., S. 182 ff. 
Die Angaben von Philippeaux u. Vulpian (1859) hat letzterer spater ausdriicklich 
widerrufen (Arch. de physiol. 1874, p. 185). van Gehuchten (Buli. Acad. roy. 
de Belgiąue 1904, p. 50) hat die Versuche von Bethe bestatigt; doch sind 
Langley u. Anderson (Journ. of Physiol. 31, 418, 1904) zu wesentlich abweichen- 
den Ergebnissen gelangt. Die yorliegenden, anscheinend im Sinne einer autogenen 
Regeneration sprechenden Befunde mehrerer Chirurgen sind nicht gegen den Ver- 
dacht gesichert, daB in das periphere Ende des durchschnittenen Neryen Fasern 
vom zentralen Stumpfe eines anderen, bei der Operation mit yerletzten Nerven 
hineingewaehsen seien. Siehe ferner auch Miinzer, Neurol. Zentralbl. 1902, S. 1090 
und 1903, 8. 62.

2. Regeneration der Neryen.
Durchschnittene Neryen kónnen morphologisch und physiologisch sich 

wiederherstellen. Eine Regeneration der Neryenleitung ist selbst dann noch 
móglich, wenn infolge einer Neurektomie die beiden Stumpfe der Neryen weit 
yoneinander abliegen; doch erleichtert dereń nahe Beruhrung die Restitution. 
Sicher ist aber, daB eine Yerheilung der durchschnittenen Neryen per priman 
intentionem nicht móglich ist; selbst dann bleibt eine solche aus, wenn die 
Stumpfe durch Anlegung einer Nervennaht móglichst innig miteinander ver- 
einigt worden sind* 2). Die nachste Folgę der Neryendurchschneidung ist stets 
die Degeneration. Aber noch wahrend sie im Gange ist, pflegt die Regene
ration zu beginnen. Aller Wahrscheinlichkeit nach bedarf die Regeneration 
der Mitwirkung der entsprechenden Neryenzellen.

Noch gehen die Meinungen iiber den mikroskopischen Ablauf des Regenerations- 
yorganges weit auseinander3); besonders dariiber, aus welchem Materiał die neu- 
gebildeten Neryenfasern entstehen, ob und inwieweit der zentrale Stumpf des 
Neryen bei dei- Neubildung sich beteiligt u. a. m. Die grófite Wahrscheinlichkeit 
hat fiir sich die Ansicht, daB die neuen Neryenfasern dureh Auswachsen des un- 
yersehrt gebliebenen zentralen Teiles des Neryen entstehen (Waller). Das geschadigte 
Neuron wiirde also in der Weise sich regenerieren, daB es die alten Bahnen gewisser- 
mafien aufsucht und in ihnen bis zum Endorgan fortwachst. Eine aktive Beteili- 
gung der ernahrenden Ganglienzelle ware bei dieser sehr plausiblen Auf- 
fassung nicht in Abrede zu stellen. Andererseits wird eine autogene Entstehung 
von Neryenfasern aus den degenerierten Massen des peripheren Neryenanteils oder 
aus Substanzen, die an dereń Stelle getreten sind, mit oder ohne eine gewisse 
trophische Beteiligung des Zentrums, behauptet (Philippeaux u. Vulpian, E. Neu
mann). Neuerdings hat Bethe die autogene Regeneration in dem vom Zentrum 
vóllig getrennten Neryen lebhaft yerteidigt; wie nach seiner Anschauung die sekundare 
Degeneration nichts zu tun hat mit der Aufhebung des Zusammenhanges mit der 
Neryenzelle, so soli die Neryenzelle auch bedeutungslos fiir die Regeneration sein4).
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DaB bei den hóheren Wirbeltieren eine morphologische und funktionelle 
Regeneration auch innerhalb der Zentralorgane yorkommt, ist nicht 
wahrscheinlich. Bei Amphibien und Reptilien ist sie nach Durchschneidung 
des Ruckemnarks sicher konstatiert; fiir die Taube ist sie von Brown- 
Seąuard behauptet worden. Am Saugetierriickenmark scheinen zwar An- 
satze zu einer Wiederherstellung der durchschnittenen Neryenfasern vorzu- 
kommen, doch fiihren sie zu keiner Restitution der Leitung.

3. Trophischer EinfluB der Neryenzentren auf 
periphere Organe.

Wenn ein Nery durehsehnitten wird, entartet nicht nur sein distaler 
Anteil, sondern allmahlich werden auch die von ihm abhangigen Muskeln 
ergriffen und yerfallen der Atrophie. Auch bei solchen Riickenmarks- 
erkrankungen ist dies der Fali, bei denen die grauen Vordersaulen, speziell 
die in ihnen gelegenen motorischen Neryenzellen geschadigt und zerstórt sind 
(1‘óliomyelitis anterior, amyotrophische Lateralsklerose). Ahnlich liegen die 
Verhaltnisse bei den Driisen, die ebenfalls der Atrophie yerfallen, wenn der 
zugehórige sekretorische Nery durehsehnitten wird (Chorda tympani und 
Submaxillardruse).

Man hat diese Tatsachen so erklart, daB man sagte: Neryenzelle, Neryen- 
faser und Muskelfaser (bzw. Drusenzelle) bilden zusammen eine trophische 
Einheit; wie die Ganglienzelle die Neryenfaser erhalt und ernahrt, so ist sie 
auch fur die mit dieser yerbundene Muskelfaser (oder Drusenzelle) das 
nutritiye Zentrum. Man kónnte dieses Verhaltnis auch so ausdriicken, 
daB die funktionellen Antriebe, die vom Zentralorgan aus durch den Nery 
das Erfolgsorgan erreichen, zugleich trophische Reize seien, bei dereń Fehlen 
das Organ zugrunde gehen miisse. Dann ware die degeneratiye Atrophie der 
Muskeln zugleich eine Inaktivitatsatrophie J), und es ware yerstandlich, 
daB fortgesetzte Galyanisierung gelahmter Muskeln sie vor dem Zugrundegehen 
schiitzen kann. DaB bei corticalen Lahmungen solche Atrophien, wenigstens 
primar, nicht auftreten, brauchte nicht auf einen mystischen EinfluB der 
Vorderhornzellen bezogen, sondern kónnte dadurch erklart werden, daB in 
solchen Fallen das noch bestehende Reflexvermógen die Muskelfaser aktiv 
erhalt.

GróBere Schwierigkeit fiir die Erklarung machen die bei Neryenkrank- 
heiten oft zur Beobachtung kommenden trophischen Stórungen der Haut 
und ihrer Anhangsgebilde, sowie der Knochen und derGelenke. Es sei 
erinnert an den sogenannten „neurotrophischen11 Decubitus bei Querschnitts- 
erkrankungen des Riickenmarkes, an das Ausfallen der Haare. der Nagel, der 
Zahne bei Tabes u. a. m., an den Herpes zoster im Verlauf der Neryen bei 
Neuralgie, an tabetische Knochenbriichigkeit und Arthropathien u. a. m.

') DaB die bloBe Untatigkeit eines Muskels andere Strukturyeranderungen des- 
selben herbeifiihren kann wie die bei fehlender Inneryation entstehenden, ist 
bekannt; auf die Art und Ursache der Verschiedenheit kann indessen hier nicht 
eingegangen werden.

Vielfach hat man diese Erseheinungen durch die Annahme trophischer 
Neryen zu erklaren gesucht, denen natiirlich auch trophische Zentren *
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entsprechen miiBten. Doch scheint diese Annahme nicht geboten zu sein; 
ist es doch sehr wahrscheinlich, daB in yielen derartigen Fallen die Empfin- 
dungslahmung eine wesentliche Rolle spielt. Ferner ware auf die meist gleich- 
zeitig yorhandenen yasomotorischen Storungen hinzuweisen. Endlich wurden 
manche Falle (Herpes) durch das Vorhandensein einer Neuritis und Fort- 
pflanzung des entzundlichen Vorganges auf die Haut zu erklaren sein.

Noch weniger ais durch klinische Erfahrungen ist die Annahme eines 
spezifisch trophischen Einflusses der Neryenzentren auf die Gewebe durch 
experimentelle Resultate gestiitzt.

Ais Typus der neuroparalytisehen Entziindung galt lange die von Magendie 
entdeckte Keratitis naeh intracranieller Durchschneidung des Trige- 
minus1). Allein gerade hier laBt sich dei- Beweis liefern, daB lediglich die Sen- 
sibilitatslahmung der Hornhaut die Quelle der Erkrankung ist. Das unempfindliche 
Organ ist in viel hoherem Mafie Traumen ausgesetzt ais das normale, das dureh 
seine Sensibilitat und die mit ihr zusammenhangenden Sehutzreflexe vor Schadigung 
behiitet wird. Der Beweis fiir die Bichtigkeit dieser Auffassung liegt — ganz ab- 
gesehen von den pathologisch-anatomischen Griinden, die fiir sie sprechen — vor allem 
darin, daB beim Kaninchen bei sorgfaltiger Fernhaltung von Traumen durch kiinst- 
liche Schutzvorriehtungen die Hornhautaffektion nach Trigeminusdurchsehneidung 
ausbleibt2). Beim Menschen, der sein unempfindliehes Auge besser zu schiitzen 
yersteht und bei dem das nahe gelegene andere Auge und der doppelseitig spielende 
Lidschlufireflex das anasthetisehe Auge bewachen hilft, pflegt naeh Exstirpation des 
Ganglion semilunare (Gasseri) iiberhaupt keine Keratitis einzutreten “). Beim 
Kaninchen hat Banvier die ganze Hornhaut durch Cireumzision aller Neryen be- 
raubt; dennoch blieb sie yollig klar, weil die empfindlieh gebliebene Nachbarschaft 
sie schiitzte. Durchsehneidet man einem so operierten Tiere noch den N. trigemirws 
in der Sehadelhohle, so tritt mit Sicherheit die Keratitis ein4). Trophische Horn- 
hautneryen und entspreehende trophisch wirksame Zentralorgane anzunehmen, liegt 
danach also kein AnlaB vor.

Ein weiteres klassisehes Beispiel ist die naeh Durchschneidung der Vagi 
auftretende L u n g en e nt ziin du n g. Auch sie ist ais eine neuroparalytische 
bezeichnet worden im Sinne der Annahme trophischer Nerven. Schon Traube 
hat sie indessen zutreffend ais Schluckpneumonie aufgefaBt,. entstanden durch das 
Hineingelangen von Speichel, Nahrungsbestandteilen usw. in die der Empfindung 
beraubten Luftwege5). Von den vielen Beobachtungen, welche die Bichtigkeit dieser 
Auffassung dartun, sei nur aus neuerei- Zeit dei' von Pawłów gelieferte Beweis 
angefiihrt, der darin besteht, dafi Hunde die beiderseitige Yagusdurchschneidung

') F. Magendie, Journ. de physiol. experim. 4, 176, 1824; Vorlesungen iiber 
das Neryensystem und seine Krankheiten (A. d. Franz. von G. Krupp), Leipzig 
1841, S. 243. (Nach Longet hat H. Mayo schon ein Jahr vor Magendie die 
Trigeminuskeratitis beschrieben.) Cl. Bernard, Leęons sur la physiol. et la pathol. 
du systeme nerveux 2, 48 ff., Paris 1858. — 2) H. Snellen, Holland. Beitr. z. Natur- 
u. Heilk. 1857; Senftleben, Yirchows Arch. f. path. Anat. 65, 69, 1875 u. 72, 
278, 1878. Durch die Versuche von Senftleben wird auch die aueh heute noch 
yon yielen geteilte Meinung MeiBners widerlegt (Meifiner u. Biittner, Zeitschr. 
f. rat. Med. (3. Reihe) 15, 254, 1862), dafi die Hornhaut durch die Trigeminus- 
durchschneidung weniger widerstandsfahig gegen traumatische Einflusse 
werde. — 3) F. Krause, Miinchner med. Wochenschr. 1895, Nr. 25 f., S. 18 d. S.-A. 
— 4) L. Ranvier, Leęons d’anatomie generale, Paris 1881, p. 413 ff.; A. Hanau, 
Zeitschr. f. Biol. 16, 146, 1897. Sehr ausfiihrlich handeln iiber die Keratitis neuro- 
paralytica unter Beriicksiehtigung der gesamten Literatur: H. Wilbrand und 
A. Sanger, Die Neurologie des Auges 2, 206 ff., Wiesbaden 1901, — 5) L. Traube, 
Gesammelte Beitr. z. Pathol. u. Physiol. 1, 1, Berlin 1871. Betreffs der zalilreichen 
anderen Arbeiten vgl. O. F r e y, Die pathologischen Lungenyeranderungen nach 
Lahmung dei- Nerni nagi (Ziiricher Preisschrift), Leipzig 1877.
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iiberstehen und aueh keine Pneumonie bekommen, wenn durch eine Speiserohren- 
fistel das Hineingelangen von Futterbestandteilen in den Kehlkopf gehindert und 
von einer Magenfistel aus die Ernahrung des Tieres besorgt wird *).

*) J. P. Pawłów, Die Arbeit der Verdauungsdriisen (deutsch v. A. Walther), 
Wiesbaden 1898, S. 65; P. Katschkowsky, Pfliigers Arch. 84, 15, 1901. — 
s) H. Eichhorst, Die trophischen Beziehungen der Aerri nagi zum Herz
muskel. Berlin 1879; B.Zander, Pfliigers Arch. 19, 324 ff., 1879; A.Hofmann, 
Virchows Arch. 150,161, 1897. — 3) M. Jo seph, Yirch. Arch. f. pathol. Anat. 107, 119, 
1887 u. 114, 548, 1888; S. Samuel, ebenda 114, 378, 1888. — 4) J. Gaule, Zen
tralbl. f. Physiol. 5, 409 u. 450, 1891; 6, 313 u. 361, 1892. Vgl. dazu C. Eck- 
hard, ebenda 6, 328, 1892 und J. Salyioli, Arch. per le szienze med. 20, 393.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 20

Ahnlich steht es mit anderen Fallen. So hatte ,E ich horst auf Grund von 
Beobachtungen an Vogeln (Tauben) behauptet, der N. nagus fiihre trophische 
Fasern fiir den Herzmuskel. Infolge eigentiimlicher anatomischer Verhalt- 
nisse fehlt namlich hier die Affektion der Lungen, und der Tod nach Yagusdurch- 
schneidung ist hier sehr yerspatet und lediglich durch Inanition bedingt. E i c h - 
horst, der bei der Sektion solcher Tiere eine fettige Entartung in den Elementen 
des Herzmuskels fand, zog daraus den erwahnten SchluB. Indessen mit Unrecht, 
da schon die Inanition allein geniigt, um eine fettige Degeneration in vielen Or- 
ganen, auch im Herzmuskel, zu erzeugen2).

Das physiologische Experiment liefert, wie aus dem Vorher- 
gehenden folgt, keinen Anhaltspunkt fiir die Annahme, daB das 
cerebrospinale Zentralorgan einen spezifisch trophischen Ein
fluB auf die Gewebe ausube.

Auch den Spinalganglien kommt ein solchei- nicht zu. Fiir die oft gehegte 
Vermutung ihrer trophischen Funktion schien eine experimentelle Grundlage 
geschaffen zu sein, ais Joseph bei Katzen, denen er das Ganglion des zweiten 
Halsnerven mit EinschluB eines Stiickes der hinteren und der yorderen Wurzel 
ausgeschnitten hatte, im Ausbreitungsgebiete des Nerven, doch nur in einem be- 
schrankten Teile desselben, Haarausfall (Alopecie) beobachtet hatte. Doch ist 
der Mechanismus dieser Erkrankung noch durchaus unklar. Vasomotorische Lah
mung diirfte nicht mitspielen, da die GefaBneryen erst mit tiefer entspringenden 
Spinalwurzeln austreten; doch diirften Sensibilitatsstorungen mit ihren Folgen in 
Betracht kommen und auch neuritische Prozesse nicht ausgeschlossen sein3).

Ganz yereinzelt stehen die Angaben von Ga ule, der bei Stichverletzung ein
zelner Spinalganglien trophische Veranderungen der Haut und Blutungen in die 
Muskeln beobachtet haben will. Derselbe Autor hat angegeben, daB eine Durch
schneidung des N.trigeminus im Ganglion oder distalwarts davon augenblicklich 
erkennbare Ernahrungsstorungen der Hornhaut hervorbringe4).

Auch diese Angaben, denen offenbare Versuchsfehler zugrunde liegen, nótigen 
ebensowenig wie die vorliegenden klinischen Erfahrungen, den Neryenzellen der 
cerebrospinalen Ganglien eine iiber die Erhaltung ihres Neryenfortsatzes hinaus- 
gehende trophische Wirksamkeit zuzuerkennen.

3. Die segmentale Bedeutung von Riicken- und Kopfmark.
Bei yielen wirbellosen Tieren zeigt der Korper eine ausgesprochene 

Gliederung in hintereinander folgende, einander mehr oder weniger gleich- 
wertige Segmente (Metameren). Dieser Segmentierung entspricht ein eben
falls gegliedertes nervoses Zentralorgan. Den yordersten Teil desselben 
bildet ein Gehirn (Schlundganglion); an dieses schlieBt sich eine bilateral-sym- 
metrische Kette von Ganglien an, die durch Quer- und Langskommissuren 
miteinander verbunden sind und von denen jedes Paar einem Kbrpersegment 
zugehbrt. Diese Gangłienkette heifit das Bauchmark.
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Die Strickleiterform dieses Neryensystems wird meist 
dadurch vereinfacht, daB die Querkommissuren yerkiirzt 
werden, je zwei bilaterale Ganglien also anscheinend zu

Nervensystem einer An- 
nelide (Blutegel). G Ge
hirn, Gk Ganglienkette. 

Nach Leuckart.

Fig. 53.

Nervensystem von Porcellio 
scaber (Assel). Nach Leydig. 
A Hirn, B Bauchmark. (Nach 
R. Hertwiga Lehrb. d. Zoolog.)

einfachen Neryenknoten ver- 
schmelzen. In dieser Form finden 
wir das neryóse Zentralorgan bei 
den Anneliden (Fig. 52) und bei 
manchen Arthropoden (Fig. 53 
und Fig. 54; ygl. auch spater 
Fig. 61). Jedes dieser Bauchmark- 
ganglienpaare ist das physiolo
gische Zentrum fiir die ent- 
sprechende Kórpermetamere, die 
aus ihm ihre afferenten und effe- 
renten Neryen erhalt. Indessen 
yerwischt sich bei den meisten 
Klassen der Gliedertiere die seg
mentale Anordnung des Bauch- 
markes durch Verschmelzung der 
hintereinander gelegenen Gang
lien, die so weit gehen kann, 
daB sich fast die Gesamtheit der
selben zu einer einzigen Masse 
kondensiert.

Bei den Wirbeltieren, auch 
bei den hóchsten, ist eine segmen
tale Gliederung des Leibes und 
mit ihr des Zentralnervensystems 
im embryonalen Zustande vor- 
handen. Der Zahl der Urwirbel 
und der aus ihnen heryorgehenden

Fig. 54.

Neryensystem einer Crustacee (Orehestria cammana). Nach Nebeski. Sagittalschnitt. (Aus R. Hertwig.)
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segmentalen Skelett- und Muskelanlagen entsprechen hier die Segmente des 
Jledullarrolires (Neuromeren oder Neurotome).

Spater bleibt diese Gliederung noch an der Segmentierung der Wirbel
saule und dem der Wirbelanordnung entspreehenden Ursprung der spinalen 
Nervenwurzeln erkennbar. Im iibrigen Kórper, besonders auch in der Mus
kulatur hat sich die Metamerie mehr oder weniger verwischt. Im Riicken- 
mark selbst deuten nur noch bei Fischen, Schlangen und einigen anderen 
Reptilien den Wurzelurspriingen entsprechende kleine Anschwellungen des 
Riickenmarks auf die anfangliche Gliederung hin ’).

Es muB hier erwahnt werden, daB allem Anschein nach zuerst Gall im 
Riickenmark der Wirbeltiere das morphologische und physiologische Analogon 
des Bauchmarks der Gliedertiere vermutet hatl 2). Ob diese Annahme yom 
anatomischen Standpunkte aus ganz unbedenklich ist, soli hier nicht unter- 
sucht werden. In physiologischer Beziehung laBt sich gegen sie wenig 
einwenden; denn im allgemeinen ist es richtig, dafi jeder Riickenmarksabschnitt, 
aus dem ein bilateral-symmetrisches Wurzelpaar heryortritt, fiir die yorderen 
(motorischen) Wurzeln zugleich den wahren Ursprung, fiir die hinteren (sen
siblen) eine erste Endstation bedeutet und daher jedes durch den Wurzel- 
ursprung charakterisierte Riickenmarkssegment, indem es einen bestimmten 
Anteil des Korpers mit Bewegungs- und Einpfindungsnerven yersorgt, fiir 
diesen das primare neryóse Zentrum darstellt. Von einer dieser Gliederung 
entspreehenden Metamerie des Leibes ist freilich beim entwickelten Wirbel
tiere nicht mehr die Rede. Dennoch kann man auch hier noch von spinalen 
Segmentalzentren sprechen, wenn man darunter nicht mehr yerstehen 
will ais die durch die Urspriinge der Riickenmarkswurzeln gegebene funktio- 
nelle Beziehung bestimmter, freilich mit ihrer peripheren Projektion yielfach 
ineinander iibergreifender Markabschnitte zu bestimmten Kórperpartien.

l) G. Schwalbe, Lelirbuch der Neurologie, Erlangen 1881, S. 351 u. 384. —
2) Gall u. Spurzheim, Untersuchungen iiber die Anatomie des Neryensystems, 
Paris u. StraBburg 1809, S. 25 u. 192. — 3) J. N. Langley, Ergebnisse der Physio
logie, II. Jahrg. (2), 1903, S. 818 u. Brain 26, 101, 1903.

In diesem Sinne ist auch der neuerdings besonders yon den Neurologen 
und Chirurgen gebrauchte Begriff des Riickenmarkssegmentes aufzu- 
fassen.

Um die segmentale Bedeutung der einzelnen Riickenmarks- und Kopf- 
marksabschnitte kennen zu lernen, wird man daher in erster Linie mit der 
peripheren Verbreitung und Leistung der in den einzelnen Riickenmarks- 
wurzeln und den ihnen homologen Gehirnneryen yerlaufenden Neryenfasern 
zu rechnen haben.

Daraus ergibt sich zunachst die Beziehung der einzelnen Abschnitte des 
Zentralorgans zu den yerschiedenen Partien der Kórperoberfliiche und zu den 
Skelettmuskeln. Mit Langley3) kann man neben diesem dem animalen 
Leben dienenden Anteil des Zentralorgans einen weiteren unterscheiden, der 
den der Willkiir entzogenen und gemeinhin ais yegetatiy bezeichneten Ver- 
richtungen des Korpers dient, der Inneryation der glatten Muskeln, der 
Driisen usw. Gaskell hat diesen das animale System gewissermaBen durch- 
wachsenden und durchsetzenden Teil des Zentralorgans ais yiscerales, 
Langley ais autonomes Neryensystem bezeichnet. Diesem Forscher zu-
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dem Mittelhirn
Fig. 55.

Mittelhirn

Kopfmark

folgę besteht dasselbe aus vier yoneinander getrennten Abteilungen, einem 
(dem Boden des Aąuadukts) angehbrenden, einem bulbaren 

(im Kopfmark gelegenen), einem sacralen und endlich 
dem bei weitem grbBten Anteil, der im Brustmark liegt 
und alle die fiir den Sympathicus bestimmten Fasern abgibt 
(Fig. 55).

Der sympathische Teil des autonomen Systems reicht 
bei der Katze vom ersten Dorsalnerven bis zum yierten oder 
fiinften, bei Menschen bis zum zweiten oder dritten Lendennerven.

Dei- sacrale Teil umfafit das Ursprungsgebiet der sog. 
Nn. erigentes (besser Nn. peloici oder Beckennerven genannt), 
und reicht bei der Katze yom ersten bis dritten, beim Menschen 
vom zweiten bis yierten Kreuzbeinneryen.

Der bulbare Teil gehort im wesentlichen dem Ursprungs
gebiet der Vagusgruppe an, der mesencephale diirfte mit der 
aus kleinen Zellen bestehenden Abteilung des Oculomotorius- 
kernes sich decken.

Die Verbindung des dorso-lumbalen Teiles des Zentral
organs mit dem Sympathicus wird von den entspreehenden 
Riickenmarkswurzeln aus durch die Rami communicantes ver- 
mittelt.

Was die Leistungen dieser einzelnen Teile des autonomen 
Neryensystems anlangt, so ergeben sieh die des sympathischen 
Abschnittes aus den Verrichtungen des Sympathicus. Ins- 
besondere sind darin die spinalen yasomotorischen (gefafi- 
yerengernden) Zentren enthalten, ferner sekretorisohe Zentren 

j fiir die Schweifidriisen, motorische fiir den Dilatator iridis und 
den Orbitalmuskel, fiir die glatte Muskulatur des Verdauungs- 
kanals, der Milz und des Urogenitalapparates, acceleratorische 
fiir das Herz.

Mit diesen Versorgungsgebieten decken sich zum Teil die 
der iibrigen Abschnitte des autonomen Systems, yielfach aber 
in der Art, dafi der sympathischen Inneryation antagonistiseh 
wirkende Inneryationen parallel gehen.

Der mesencephale Abschnitt steht in Beziehung zum 
Sphincter iridis und zum Ciliarmuskel, der bulbare lafit aus 
sich heryorgehen die herzhemmenden Fasern des Vagus, ferner 
Gefafierweiterer fiir die Schleimhaute des Kopfes, Bewegungs- 
und Hemmungsfasern fiir die Darmmuskulatur (vom Oesophagus 
bis zum Colon descendms), fiir die Tracheal- und Bronchial- 

Sacral II—IV mus]jein t sekretorische (?) fiir die Magendriisen, die Leber, das 
Pankreas.

Endlich besorgt der sacrale Abschnitt: Gefafierwei- 
terung im Rectum, Anus und den aufieren Geschlechtsorganen; 
Kontraktion der Muskeln des Colon descendens, des Rectum und 

V Anus; Hemmung der glatten Muskulatur des Anus; Kontraktion
Das autonome Neryen- jer Hemmung (und Kontraktion [?]) der Harnrohre;
system des Menschen. ’ ,, . , \ .. „ „ .,Nach Langley. Hemmung der Muskeln der aufieren Gemtalien.

Dorsal I 
bis Liimbal

I. Die Riickenmarksnerven.

1. Das Magendie-Bellsche Gesetz.
Jeder Riickenmarksnery entspringt jederseits mit zwei Wurzeln, einer 

yorderen (yentralen) und einer hinteren (dorsalen). Die dorsale Wurzel tritt 
in ein Ganglion (Interyertebralganglion) ein, hinter dem sie sich mit der ven- 
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tralen vereinigt. Die Erkenntnis, daB den beiden Wurzeln eine verschiedene 
physiologische Bedeutung zukommt, daB die vordere die motorische, die 
hintere die sensible Leitung ubernimmt, ist eine der wichtigsten 
Etappen in der Geschichte der experimentellen Physiologie. Man bezeichnet 
diesen Satz wohl noch haufig ais den Bellschen Lehrsatz; die geschichtliche 
Gerechtigkeit yerlangt indessen, daB ihm der Name des Magendie-Bellschen 
Gesetzes gegeben werde 1).

Wenn Ch. Bell auch im Jahre 1811 erkannte, daB mechanische Reizung der 
vorderen Wurzeln Bewegung erzeugt, wahrend dies hei den hinteren Wurzeln nicht 
der Bali ist, hlieb er doch noch weit entfernt von der Erkenntnis des wahren 
Verhaltens. Es war Magendie vorbehalten (1822), den Nachweis zu fiihren, dafi, 
wenn bei einem Tiere die hinteren Wurzeln durchsehnitten werden, 
die betreffenden Extremitaten unempf indlich werden, ohne ihre 
Bewegungsf ahigkeit einzubiiBen, und daB andererseits die Durch
schneidung der yorderen Wurzeln die Motilitat lahmt, ohne die Emp- 
findlichkeit zu beeintrachtigen. Seine klassische Eorm erhielt dieser Funda- 
mentalversuch durch Joh. Muller, der ihn am Frosch anzustellen lehrte2). 
Durchtrennt man hier auf der einen Seite die fiir das Hinterbein bestimmten 
dorsalen, auf der anderen die entsprechenden ventralen Wurzeln, so wird das eine 
Bein yollig bewegungslos bei erhaltener Sensibilitat, wahrend das andere seine 
Beweglichkeit erhalten, seine Empfindlichkeit und seine Fahigkeit, Reflexe zu ver- 
mitteln, aber eingebiiBt hat3). Weniger klar schienen anfangs die Erfolge von 
Reizungsversuchen zu sein. Halt man sich an den Frosch, so erkennt man aller
dings unschwer, daB die Vorderwurzeln motorisch, die Hinterwurzeln sensibel sind; 
denn nach ihrer Durchschneidung hat mechanische oder elektrische Reizung der 
distalen Stumpfe nur bei den yorderen Wurzeln, Reizung der proximalen Stumpfe 
nur bei den hinteren Wurzeln Erfolg, und zwar entstehen im ersteren Falle 
Zusammenziehungen der entsprechenden Muskeln, im zweiten SchmerzauBerungen 
oder Reflexbewegungen. Aber beim Saugetier erhielt bereits Magendie Resul- 
tate, die ihn anfangs an der Aufstellung eines prazisen Gesetzes hinderten. 
Reizung der Vorderwurzeln yeranlaBte namlich hier auch deutliche Empfindung. 
Indessen bewies Magendie, daB es sich hierbei nur um eine entlehnte Emp
findlichkeit handelt (riicklaufige Sensibilitat), die darauf zu beziehen ist, daB 
Empfindungsfasern der hinteren Wurzel umbiegen und, sich den motorischen Fasern 
der yorderen beigesellend, mit ihnen eine Strecke weit yerlaufen. Der Beweis fiir 
die Richtigkeit dieser Deutung liegt darin, daB erstens bei durchschnittener Vorder- 
wurzel nur die Reizung ihres peripheren, nicht aber die ihres zentralen Stumpfes 
Empfindung yerursacht, und daB zweitens die Empfindlichkeit der yorderen Wurzel 
durch Durchschneidung der entsprechenden hinteren beseitigt wird. Der Ubertritt 
der sensiblen Elemente in die Yorderwurzelbahn wird yermutlich durch die Plexus 
yermittelt oder findet an noch peripherer gelegenen Stellen statt.4).

') Die Geschichte des Magendie-Bellschen Gesetzes ist dargestellt bei: 
F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Neryensystems (deutsch yon J. A. Hein) 1, 
Leipzig 1847; Vulpian, Leęons sur la physiol. comp. du systeme nerveux, Paris 
1866, p. 105; S. Mayer, Hermanns Handb. d. Physiol. 2 (1), 216, 1879; C. Eck- 
hard, Beitr. z. Anat. u. Physiol. 2, 187, 1883; A. Bickel, Pfliigers Arch. 84, 
276, 1901. — 2) Ch. Bell, An idea of a new anatomy of the brain, submitted 
for the obseryations of his friends, London 1811; Physiol. u. pathol. Untersuchungen 
des Neryensystems (deutsch. v. M. H. Romb erg), Berlin 1836, Vorrede S. XXV und 
8. 23 ff.; F. Magendie, Journ. de physiol. 2, 276 et 366, 1822; Vorlesungen iiber 
das Neryensystem und seine Krankheiten (deutsch. G. Krupp), Leipzig 1841, S. 255; 
J. Muller, Frorieps Notizen 1831, Nr. 646 u. 647; Handb. d. Physiol. 1, 4. Aufl., 
1844, 8. 558. — 3) Eine zweckmiiBige yon Ewald angegebene Methode zur An- 
stellung dieses Versuches teilt A. Bickel mit: Pfliigers Arch. 67, 300, 1897. — 
4) Ausfiihrlich behandelt die riicklaufige Sensibilitat Cl. Bernard in den Leęons 
sur la physiol. et la pathol. du systeme nerveux 1, 2. bis 6. Vorlesung.

20*
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Die Giiltigkeit des Magendie-Bellschen Gesetzes wird somit durch das 
Vorkommen der „riicklaufigen Empfiudlichkeit“ in den yorderen Wurzeln nicht 
beriihrt. Ebensowenig andert daran etwas die schon den alteren Beob
achtern bekannte Tatsache, daB der Durchschneidung der hinteren Wurzeln 
Bewegungsstdrungen folgen; denn diese Stórungen sind ataktischer 
Natur und lediglich durch den Fortfall der Empfindung bedingt. An dieser 
Stelle kann auf sie nicht naher eingegangen werden.

Eine andere Frage aber ist, ob man dem Gesetze eine allgemeinere 
Fassung zu geben und auszusprechen berechtigt ist, daB alle zentrifugalen 
(efferenten) Fasern das Riickenmark durch die yorderen Wurzeln yerlassen, 
alle zentripetalen (afferenten) durch die hinteren eintreten.

Eine Reihe von Tatsachen scheint einer solchen Verallgemeinerung 
giinstig zu sein. Zuersthewies Pfliiger, daB die gefaByerengernden Neryen 
durch die Vorderwurzeln yerlaufen, dann Budge das gleiche von den 
pupillenerweiternden; spater wurde gefunden, daB denselben Weg auch 
die SchweiBneryen (Adamkiewicz, Vulpian) und die pilomotorischen 
Neryen (Langley u. Sherrington) nehmen ')•

Im Gegensatz dazu hat aber Stricker angegeben, daB die gefaB- 
erweiternden Neryenfasern, die im N. ischiadicus des Hundes yerlaufen, 
das Riickenmark durch die hinteren Wurzeln des yierten und fiinften 
Lumbalneryen yerlaufen 2).

Diese Angabe ist mehrfach bestritten worden; neuere Untersuchungen haben 
aber ais zweifellos ergeben, daB bei yorwurfsfreier Anstellung von mechanischen 
oder elektrischen Reizungsyersuchen an den distalen Stiimpfen gewisser hinterer 
Wurzeln GefaBdilatation erhalten werden kann3). Besonders beachtenswert sind 
in dieser Beziehung die Versuche von Morat und von Bayliss; letzterer erhielt 
beim Hunde in den Hinterbeinen bei Reizung der fiinften Lumbal- bis ersten 
Sacralwurzel und in den Vorderbeinen von der sechsten bis achten Ceryical- und 
der ersten Dorsalwurzel aus GefaBerweiterung. Ahnliche Angaben hat Wersiloff 
gemacht. Die Frage ist nur, ob man es hierbei wirklich mit zentrifugalen Fasern 
zu tun hat. Bayliss lehnt, auf den negativen Ausfall von Degenerationsyersuchen 
gestiitzt, diese Deutung ab; er glaubt, daB es sich um Reizung sensibler Elemente 
handle, die die GefaBerweiterung nach Art eines sympathischen Axonreflexes 
(Langley) erzeugten, wahrend Morat, der nach Durchschneidung der betreffenden 
hinteren Wurzeln eine allerdings erst spat eintretende Degeneration beobachtet 
hat, die zentrifugale Natur jener Fasern fiir sicher halt. Das letzte Wort in dieser 
Frage ist noch nicht gesprochen. Doch ist wichtig, daB nach den Untersuchungen 
von Steinach beim Frosch auch yisceromotorische Neryenfasern in den 
hinteren Wurzeln enthalten sind, und zwar im zweiten bis sechsten Neryen fur 
Speiserohre, Magen, Dunndarm und Rectum, im siebenten his neunten Neryen fiir 
die Blase. Gegeniiber den auf Grund sehr sorgfaltiger Versuche gemachten An
gaben yon Steinach diirften die yerneinenden Ergebnisse, die Horton-Smith 
erhalten hat, kaum schwer ins Gewńcht fallen4).

l) E. Pfliiger, Allg. med. Zentralzeitung 1855, S. 538 u. 602; 1856, S. 250; 
J. Budge, Uber die Bewegung der Iris, Braunschweig 1855, S. 110; A. Adam
kiewicz, Die Sekretion des ScłrweiBes, Berlin 1878, S. 52; A. Vulpian, Compt. 
rend. 78, 1309, 1878; J. N. Langley u. C. S. Sherrington, Journ. of Physiol. 
12, 278, 1891. — s) J. Stricker, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wissenseh. 74 (3), 
1, 1876. — 3) J. P. Morat, Arch. de physiol. 4 (5), 689, 1892 und Compt. rend. 
Acad. des Sciences 124, 919, 1897; N. M. Wersiloff, Le physiologiste russe 1, 48, 
1898; W. M. Bayliss, Journ. of Physiol. 26, 173, 1901. — 4) E. Steinach, „Lotos", 
N. F., 14 (1893); Pfliigers Arch. 60, 593, 1895 und 71, 523, 1898; R. J. Horton- 
Smith, Journ. of Physiol. 21, 101, 1897.
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Fiir den Frosch ware danaeh eine Yerallgemeinerung des Magendie-Bell- 

schen Gesetzes ausgeschlossen; dagegen liegt, wenn wir die Anschauungsweise von 
Bayliss gelten lassen, fiir das Saugetier bis jetzt kein absolutes Hindernis vor, das, 
was urspriinglich nur von den Bewegungsfasern der Skelettmuskeln galt, auf alle 
zentrifugalen Fasern auszudehnen und dem Gesetze die entsprechende allgemeine 
Fassung zu geben.

2. Bedeutung der Spinalganglien.
Die hinteren Wurzelfasern treten bekanntlich durchweg in das Spinal- 

oder Intervertebralganglion ein und scblieBen sich erst, nachdem sie dieses 
yerlassen, den yorderen Wurzelfasern an, mit denen sie nunmehr einen aus 
afferenten und efferenten Bestandteilen gemischten Neryenstamm bilden. 
Eigentlich muB man sagen, nicht daB die hinteren Wurzelfasern das Ganglion 
durchsetzen, sondern daB sie in ihm entspringen. Wenn sich auch bei 
niederen Wirbeltieren nach manchen Angaben in den Hinterwurzeln ge
wisse Fasern finden, dereń Ursprungszellen im Riickenmark liegen und die 
infolgedessen das Ganglion glatt durchlaufen (Ramon y Cajal, Lenhossek), 
so ist fiir die hóheren Tiere ein solcher Nachweis nicht mit Sicherheit ge- 
liefert. Die Neryenzellen der Spinalganglien besitzen je einen Fortsatz, der 
noch im Ganglion sich T-fórmig teilt (Ranvier) und dessen einer Ast proxi- 
malwarts in das Riickenmark zieht, dessen anderer distalwarts zur Korper- 
peripherie yerliiuft.

Bei dieser Sachlage erhebt sich die Frage, ob die yon der Peripherie an- 
langenden Erregungen die Zellen der Ganglien durchsetzen miissen, um zum 
Riickenmark zu gelangen, oder ob sie die- pjg 56
selben umgehen; denn es ist klar, daB _ z-x 
man sich yorstellen konnte, daB die an 
der Teilungsstelle t (Fig. 56) anlangende 
Erregung hier entweder auf direktem 
Wege auf den proximalen Ast iibergehen 
(Fig. 56 A) oder in der Stammfaser auf- 
steigend und dann wieder absteigend
erst auf dem Umwege iiber die Zelle zum Riickenmark gelangen konnte 
(Fig. 56 B).

Altere Yersuche von Exner schienen zugunsten der ersten Annahme zu 
sprechen, denn mittels des Bheotomverfahrens stellte dieser Forscher fest, daB die 
der Erregung parallel laufende negatiye Schwankung das Spinalganglion ohne 
Zeityerlust durchsetzt. Andererseits hatten sowohl Wundt ais Gad und Joseph 
aus ihren direkten Zeitbestimmungen (ersterer bei den Spinalganglien des Frosches, 
letztere bei dem den Spinalganglien homologen Jugularganglion des N. nagus) eine 
nicht unerhebliche Leitungsyerzogerung erschlossen.

Versuche, die ich gemeinsam mit Diederichs angestellt habe, sprechen 
wieder zugunsten der Moglichkeit einer Umgehung der Zellen. Wir gingen von 
der besonders an den sympathischen Ganglienzellen gemachten Erfahrung aus, 
daB Aufhebung der Blutzufuhr oder Erstiekung sie in kurzer Zeit zur Weitergabe 
anlangender Erregungsantriebe unfahig macht. Trotz mehrstiindiger (bis 24 Stunden 
dauernder) Anamie sahen wir an den Spinalganglien des Frosches die negatiye 
Schwankung des Neryenstrornes bei distaler Reizung auf den proximalen Teil der 
hinteren Wurzel iibergehen. Ebenso erhielten wir beim Saugetier bei Reizung des 
Halsvagus deutliche Wirkungen auf die Atmung, nachdem 15 bis 54 Minuten yorher 
durch Einspritzen einer gewissen Menge einer erstarrenden Paraffinmasse in die 
Carotis eine lokale Anamie des Jugularknotens herbeigefuhrt worden war. 
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Endlich fanden wir, dafi auch lokale oder allgemeine Nikotinyergiftung, die nach 
Langley und Dickinson die Leitung durch alle sympathisehen Ganglien aufhebt, 
die durch das Vagusganglion sowie durch das Ganglion Gasseri in keiner Weise 
beeintrachtigt. Unsere an den Spinalganglien des Frosches angestellten Experimente 
haben eine Erweiterung und volle Bestatigung durch Steinach erhalten. Merk- 
wiirdigerweise sind sie unter dem Namen des Steinachschen Versuches in die 
Literatur iibergegangeń.

Steinach bestatigte das lange Erhaltenbleiben der Fortpflanzung des Aktions- 
stromes auch bei vólliger Isolation des Ganglions (nach 36- bis 38 stundigei- Auf- 
bewahrung der dasselbe enthaltenden Neryenwurzel); ferner zeigte er, dafi am 
lebenden Frosch die reflektorische Reaktion viele Tage lang nach moglichster Iso- 
lierung des Ganglions fortdauern kann; endlich bewies ihm die nach demVerfahren 
von Nissl an den anamisierten Neryenzellen yorgenommene mikroskopische Unter- 
suchung, dafi das Spinalganglion fiir die physiologischen Reize noch zu einer Zeit 
durchgangig ist, in der samtliche Zellen desselben bereits der Degeneration ver- 
fallen sind.

In Ubereinstimmung mit diesen Ergebnissen stehen auch die Erfahrungen 
von llorat, der bei Priifung der reflektorischen Aufierungen strychninisierter Frósche 
den Erfolg einer Reizung unabhangig davon fand, ob man die sensiblen Fasern 
oberhalb oder unterhalb des Ganglions reizte, und auch die Grófie der Reflexzeit 
bei beiden Reizungsweisen nur innerhalb solcher Grenzen schwanken sah, in denen 
sie auch bei Reizung derselben Neryenstelle zu schwanken pflegt. Auch Moore 
und Reynolds fanden, dafi der Zeitunterschied bei beiden Reizungsweisen nui’ 
der Lange der Nervenstrecke entsprichtl).

1) W. Wundt, Unters. z. Mechanik der Neryen und Neryenzentren 2, 45 u. 104, 
Stuttgart 1876; Sigm. Exner, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1877, S. 567; J. Gad u. 
M. Joseph, ebenda 1889, S. 199; O. Langendorff, Sitzungsber. d. Naturforschenden 
Ges. zu Rostock 1898, Nr. 5; H. Diederichs, Zur Kenntnis der Reizleitung in den 
Cerebrospinalganglien. Diss., Rostock 1900; E. Steinach, Pfliigers Arch. 78, 291, 
1899; B. Moore u. H. W. Reynolds, Zentralbl. f. Physiol. 12, 501, 1898; J.P. Morat, 
Arch. de physiol. 10 (5), 278, 1899.

Aus den yorliegenden Erfahrungen muB demgemaB der SchluB gezogen 
werden, daB die zentripetale Erregung, um durch ein Spinalganglion oder 
ein homologes Kopfneryenganglion das Zentrum zu erreichen, die Neryen
zellen des Ganglions nicht durchsetzt oder wenigstens nicht zu 
durchsetzen braucht. Móglich ist ja auch, daB unter normalen Bedin- 
gungen die Erregung an der Teilungszelle zwar unmittelbar vom distalen 
zum proximalen Astę des Neryenfortsatzes iibergeht, daB aber doch die Neryen
zelle, indem sie dabei einen geringen Erregungsanteil empfangt, nach dem 
Ausdruck von Gad gewissermaBen einen Wegzoll erhebt.

Es ist indessen zu beachten, dafi auf ontogenetisch und phylogenetisch tieferen 
Stufen die Spinalganglienzellen bipolar sind, bei den Fischen wahrend des ganzen 
Lebens, aber bei allen Wirbeltieren in gewissen Stadien der embryonalen Ent
wickelung. Hier ist also eine Leitung mit Umgehung der Neryenzellen nicht 
móglich. In dem bleibenden Zustande der hóheren Vertebraten, in welchem die 
Unipolarisation der Zellen (v. Lenhossek) erfolgt ist, haben wir yermutlich 
eine Difierenzierung zu sehen, yermittelst dereń der Erregung der Weg durch die 
Zelle erspart wird, ohne dafi dabei dereń trophischer EinfluB auf die ihr ent- 
stammende Faser beeintrachtigt wird.

Alle Betrachtungen iiber Relaisf unktionen u. a. der Intervertebral- 
ganglien sind gegenstandslos, wenn der Erregungsweg uberhaupt nicht durch 
ihre Zellen fiihrt. Der trophische EinfluB der Spinalganglien auf die 
sensiblen Fasern ist das einzige, was von ihrer Bedeutung bekannt ist. (S. 
dariiber S. 300.)



Das Riickenmarkssegment. 313

II. Das Ruekenmarkssegment.

Entsprechend den aus ihm heryorgehenden Wurzelpaaren kann man sich, 
wie bemerkt, das Riickenmark in Segmente zerlegt denken, dereń jedes 
also einen Markabschnitt darstellt, der durch die aus ihm hervorgelienden 
Empfindungs- und Bewegungsnerven zu bestimmten Hautregionen und Muskeln 
in Beziehung steht. Die Kenntnis der segmentalen Verteilung der Spinal- 
wurzeln ist von hohem praktischen Interesse, und es ist daher viel Arbeit 
darauf verwandt worden, hier móglichste Klarheit zu schaffen.

Auf experimentellem Wege ist dies nur beim Tiere moglich.
Hier yerdanken wir 'die ersten Untersuchungen Eckhard, der, um beim 

Frosche die Verteilung der Vorderwurzeln kennen zu lernen, sie einzeln reizte und 
zur Feststellung der sensiblen Verbreitungsgebiete alle Hinterwurzeln eines Korper- 
abschnittes bis auf eine durchschnitt und dann den empflndlich gebliebenen Haut- 
bezirk aufsuchte. Weitere Angaben machten fiir das Kaninchen P e y e r und 
Krause, von denen der letztere sich ebenso wie Meyer der Wallerschen Degene- 
rationsmethode bediente. Ferner ist Koschewnikoff zu nennen, der wie Eck
hard am Frosch ■ experimentierte. Von ganz besonderer Bedeutung waren die von 
Tiirck angestellten, erst nach seinem Tode yeroffentlichten Untersuchungen am 
Hunde. Aus der neuesten Zeit stammen die ausgezeichneten Arbeiten von Sherr
ington iiber die Yerteilung der Vorder- und Hinterwurzeln bei der Katze und 
beim Affen (Macacus).

Um beim Menschen ahnliche Feststellungen zu machen, ist man zumeist auf 
die Statistik der traumatischen Riickenmarkserkrankungen angewiesen. Auf Grund 
des yorliegenden klinischen Materiales sind Inneryationsschemata von Allen Starr, 
Thorburn, Head und besonders von Kocher entworfen worden, zu denen sich 
neuerdings die von Wichmann und von Seiffer mitgeteilten gesellen1).

*) Die altere Literatur bei S. Mayer, Hermanns Handb. d. Physiol. 2 (1), 
229 f.; C. S. Sherrington, Philos. Transact. Roy Soc. London 184 B, 641, 1893 u. 
190, 1898 (abgedruckt in The Thompson Yates Laboratories Reports 1, 46,
1900); ferner in E. A. Schafers Textbook of Physiology 2, 880, 1900; Th. Kocher, 
Mitt. aus d. Grenzgebieten d. Medizin und Chirurgie 1, Heft 4, 415 bis 660, 1896; 
R. Wichmann, Die Ruckenmarksneryen und ihre Segmenfbeziige, Berlin 1900 
(mit ausfiihrlichem Literaturverzeichnis); W. Seiffer, Arch. f. Psychiatrie 34, 
Heft 2, 1901. Uber die weiteren klinischen Untersucher s. Sherrington, a. a. O. 
1893, S. 648.

Die wichtigsten Ergebnisse dieser muheyollen Untersuchungen sind fol- 
gende:

Was die sensible Segmentalinnervation der Haut anlangt, so 
lehrt der Tierversuch, daB jede Hinterwurzel ein zusammenhangendes 
Hautgebiet yersorgt, auch dann, wenn sie in den Geflechten sich mehrfach 
yerzweigt und yerschiedenartige Anschliisse findet. Es besteht indessen keine 
scharfe Abgrenzung der den yerschiedenen Ruckenmarkssegmenten ange- 
horenden Ilautpartien yoneinander. Vielmehr greifen die Gebiete benachbarter 
Segmente derartig ineinander iiber, daB jeder grbBere Hautbezirk mindestens 
von zwei oder drei Wurzeln zugleich yersorgt wird. Doch lassen sich den 
einzelnen Segmenten entsprechende „Kerngebiete11 (Kocher) ermitteln, die 
den mittleren Teilen eines sensiblen Feldes nach Abzug der iibergreifenden 
Nachbarfelder entsprechen. Die gegenseitige Uberdeckung der einzelnen 
Inneryationsbezirke erklart die Tatsache, daB nach Durchschneidung einer 
einzelnen Hinterwurzel ein Sensibilitatsausfall meist gar nicht zu ermitteln ist.
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An den Extremitaten greifen die einzelnen Segmentgebiete weit starker 
ineinander iiber ais am Rumpfe. Turek hatte daher der Hals- und Rumpf-

haut „ausschlieBende“, d. h. nur von je einer Wurzel versorgte Bezirke zu- 
geschrieben, wahrend er fiir die Haut der Extremitaten neben solchen auch 
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„gemeinschaftliche“ Gebiete annahm. Indessen findet eine Uberdeckung der 
Wurzelbezirke auch in der Rumpfhaut statt.

Die an Katzen und besonders auch an Affen erhaltenen Ergebnisse 
Sherringtons haben sich im wesentlichen auch fiir den Menschen bestatigen 
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lassen. Versucht man hier auf Grund der Erfahrungen iiber totale Quer- 
schnittslasionen des Riickenmarkes die den einzelnen Segmenten entspreehenden 
Hautfelder zu ermitteln, so ist dies, wie Kocher richtig bemerkt, nicht mit 
der Genauigkeit móglich, die sich beim Tieryersuch erreichen laBt, und die 
Zunahme des Erfahrungsmaterials wird noch lange zu Korrekturen der ent- 
worfenen Schemata nótigen. Hier sei in Fig. 57 (A und B) eine Sensibilitats- 
tafel mitgeteilt, die nach dem Vorgange von Kocher u. a. neuerdings von 
Seiffer zum Zwecke praktischer Verwendung entworfen worden ist und ein 
sehr anschauliches Bild von der segmentalen Versorgung der Haut gibt.

Der plurisegmentalen Inneryation der einzelnen Hautgebiete entspricht 
eine ahnliche Versorgungsweise der Muskeln mit motorischen Fasern. 
Fast jeder Muskel erhalt, wie schon Eckhard beim Frosch gefunden hatte 
und Sherrington auch fiir den Affen feststellte, seine Inneryation von meh- 
reren einander benachbarten Vorderwurzeln und damit von yerschiedenen 
Riickenmarkssegmenten. Andererseits ist jede yordere Spinalwurzel an der 
Versorgung mehrerer Muskeln beteiligt, so daB dureh Durchschneidung einer 
Vorderwurzel eine Anzahl Muskeln, jeder derselben aber nur teilweise ge- 
lahmt wird.

Die von einem und demselben Segment yersorgten Wurzeln sind indessen 
nicht etwa, wie yielfach behauptet worden ist, solche, die zueinander in einem 
bestimmten funktionellen Verhaltnis stehen, durch dereń Zusammenwirken 
koordinierte, fiir die Erreichung bestimmter Bewegungszwecke geeignete 
Wirkungen erzeugt werden1), sondern sie besitzen oft antagonistische Funk
tionen und liegen nicht selten so weit yoneinander entfernt, daB ihre gemein- 
schaftliche Tatigkeit nicht in Frage kommen kann. Es hatte ja yiel Ver- 
lockendes, anzunehmen, daB den mannigfaltigen Kombinationen, in denen die 
Muskeln synergisch tatig werden kónnen, eine anatomische Anordnung in 
der ersten zentralen Projektion (Gad) zugrunde liege, derart, daB jeder 
Muskel mit dem einen Teile seiner Elemente zu der einen, mit einem anderen 
zu einer anderen Funktionsgruppe gehórte. Indessen ist, wie Sherrington 
bemerkt, ein solches Verhaltnis schon deshalb unwahrscheinlich, weil von ein
zelnen Wurzeln oft nur so geringe Anteile mancher Muskeln yersorgt werden, 
daB diese fiir eine funktionelle Mitwirkung nicht in Betracht kommen kónnen.

’) Ii. Ferrier u. F. Yeo, Proc. Roy. Soc. 32, 12, 1881; J. Gad, Festschr.
zur Feiei- des 300ja.hr. Bestehens der Julius-SIaximilians-Universitat zu Wiirzburg,
Leipzig 1882. Nach Ferrier und Yeo sollen der Reizung der yerschiedenen 
Vorderwurzeln beim Affen folgende Bewegungen entsprechen:

I D. Bewegung der Hand wie beim Pfliicken einer Frucht,
VI C. Arm dem Munde genahert,

VII C. Bewegung, ais wenn das Tier seinen Korper mit der Hand aufrichten wollte, 
VIIIC. Kratzen in der GesaBgegend.

Offenbar hat es sich bei diesen Yersuchen um Reflexe gehandelt.

Offenbar hat daher die plurisegmentale Inneryation der Muskeln weniger 
eine funktionelle, ais eine morphologische Bedeutung; sie ist ein Uberbleibsel 
der embryonalen Metamerie, der urspriinglichen Zugehórigkeit der Muskel- 
segmente (Myotome) zu den einzelnen Urwirbeln und den ihnen entspreehenden 
Segmenten des Medullarrohres, den Neurotomen.

Fiir die arztliche Praxis ist die Kenntnis derjenigen Muskeln, die von 
jeder Vorderwurzel yersorgt werden, von nicht geringer Bedeutung. Auf * * * * VI VII 

300ja.hr
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Grund der klinischen Erfahrung sind daher auch hierfiir Inneryations- 
schemata entworfen worden. Ich yerweise in dieser Beziehung auf die yon 
Kocher und von Wichmann mitgeteilten Tafeln und besonders auf die 
tabellarische Ubersicht, die unter Benutzung des neuesten Beobachtungs- 
materials yon Edinger gegeben worden ist')•

Fig. 58.

Nervenkerne des Kopfmarkes; die motorischen rot, die 
sensiblen blau. Nach Toldt. Die Zahlen entsprechen 

der anatomischeu Reihenfolge der Gehirnneryen.

III. Ubersicht iiber die Verrichtungen der Gehirnneryen.
Mit Ausnahme des ersten und des zweiten Paares entspringen alle Gehirn- 

neryen aus dem Kopfmark oder diesem benachbarten Teilen. Insbesondere 
niuti der graue Boden des yierten Ventrikels und seine unterhalb des Aqua- 
duktes gelegene Fortsetzung ais 
das Kerngebiet der Kopfneryen 
angesehen werden (Fig. 58).

Sehen wir yon den beiden 
yordersten Paaren, dem N. opticus 
und N. olfactorius, ab, so tritt 
bei den iibrigen eine unyerkenn- 
bare Ahnlichkeit mit den Ur- 
sprungsverhaltnissen der Spinal- 
nerven zutage. Die Fasern aller 
motorischen Neryenwurzeln ent
springen namlich ais Neuriten 
der ais Neryenkerne bezeichneten 
Ganglienzellengruppen, wahrend 
die sensiblen die ihnen zuge- 
hórigen Neryenzellen in den Kopf- 
neryenganglien haben, die sie pas- 
sieren. Die motorischen Neryen
kerne enthalten somit die An- 
fange der motorischen Neurone 
erster Ordnung, wahrend die sog. 
sensiblen Kerne aus Neryenzellen 
bestehen, die bereits Neuronen 
zweiter Ordnung angehoren. Die 
rein sensiblen Hirnneryen gleichen 
somit spinalen Hinterwurzeln, die motorischen spinalen Vorderwurzeln und 
die den ersteren zugehórigen Ganglien (Semilunarganglion des Trigeminus, 
Ganglion petrosum des Glossopharyngeus, Ganglion jugulare vagi usw.) den 
Intervertebralganglien. Manche Hirnneryen, wie z. B. der Trigeminus, ent
springen geradezu mit einer yorderen motorischen und einer hinteren, das 
Ganglion durchsetzenden sensiblen Wurzel (Fig. 59 a. f. S.).

Dementsprechend unterscheidet man auch einen motorischen und einen 
sensiblen Kern des Trigeminus, Glossopharyngeus und Vagus. Den N.inter- 
medius fassen yiele ais sensible Wurzel des Facialis auf, dereń Ursprungs- 
zellen im Ganglion geniculi liegen.

') Kocher, a. a. O.; Wichmann, a. a. O.; L. Edinger, Vorlesungen iiber 
den Bau der neryosen Zentralorgane usw. 1, 93, 7. Aufl., 1904.
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I. Die spezifisehen Sinnesneryen (1., 2. und 8. Hirnnery): A. olfactorius 
(Riechnery), N. opticus (Sehnerv), N. acusticus (Hórnerv, N.octacus, Ewald, A. cesti- 
bularis und cochlearis) werden mit ihren wichtigsten Beziehungen an anderen Stellen 
behandelt. Nur in betrefi des Opticus sei hier erwahnt, daB manche ihm auBer 
den eigentlichen Sehfasern noch Reflexfasern zusehreiben, die den Pupillar- 
reflex vermitteln sollen, und daB ferner in ihm nach Engelmann auch zentri- 
fugale Elemente enthalten sind, die, direkt oder auf reflektorischem Wege 
erregt, Bewegungserscheinungen an den Netzhautzapfen und am Pigmentepithel 
heryorrufen.

Kerne und Wurzeln der Hirnnerven. Seitliche Ansicht des Kopf- 
markea. Die motorischen Kerne und Nerren rot, die sensiblen 
blau. Nach Toldt. Die Zalilen haben dieselbe Bedeutung wie 

in Fig. 58.

II. Der 3., 4. und 6. Hirnnery; N. oculomotorius, N. tro chlearis, N. abdu- 
cens '), sind die Bewegungsnerven des Auges. Der Oculomotorius innerviert den 
Rectus sup., inf., medialis, Obliguus inf. und den Lecator palpebrae superioris. Ferner 

treten Fasern dieses Nerven 
zum Ganglion eiliare und ver- 
sehen auf diesem Wege die 
(beim Menschen und den 
Saugetieren) aus glatten Fa
sern bestehenden Binnenmus- 
keln des Auges, den Sphincter 
iridis und Ciliaris. Der C i 1 i a r - 
knoten muB ais ein sym- 
pathisches Ganglion aufgefaBt 
werden, dessen Neryenzellen 
in den Weg der Pupillen- 
yerengerungs- und Accommo- 
dationsfasern eingeschałtet 
sind. An dem friihen Ab- 
sterben dieser Zellen liegt es, 
wenn nach dem Tode die Móg- 
lichkeit, durch Reizung des 
N. oculomotorius die Pupille 
zu verengern, so bald erlischt. 
Die postcellularen Fasern 
bleiben noch lange nach dem 
Tode erregbar. Dem Oculo
motorius sind auch sensible 
Elemente zugeschrieben wor
den (Ad a mii k), doch fehlen 
dariiber neuere Erfahrungen. 
Vollstiindige Lahmung des 
Oculomotorius bewirkt aufier 
einer erheblichen Einschran- 
kung in der Beweglichkeit 
des Bulbus, Abduktion und 
geringe Protusion desselben 
(weil die Recti ais Retraktoren 
wirken), ferner Herabsinken 
des Oberlides (Ptosis), Er- 
weiterung der Pupille und 
endlich dauernde EinstellungUnfiihigkeit derselben, auf Lichteinfall zu reagieren, 

des Auges auf die Ferne (Accommodationslalimung).
Der N. trochlearis yersorgt, den M. obliąuus sup., der N. abducens den Rectus 

lateralis ; aus dem Ausfall dieser Funktionen ergeben sich die Stórungen, die bei 
Lahmung der betreffenden Neryen beobachtet werden.

') C. Eckhard, Geschichte der Physiologie der motorischen Neryen des 
Auges. Beitr. z. Anat. u. Physiol. 11, 115, 1885; O. Langendorff, Pfliigers 
Archiy 56, 522, 1894.
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III. Der 5. Gehirnnery: W. trigeminus'). Die starkere Portion der Trige- 

minuśwurzel, an dereń Bildung sich auBer den im sensiblen Trigeminuskern endenden 
Fasern auch die aufsteigende Trigeminuswurzel beteiligt, vereinigt sich, nachdem 
sie das Gassersche Ganglion passiert hat, mit der schwacheren, die ihren Ursprung 
aus dem motorischen Trigeminuskern und aus der vom Mittelhirn herabsteigenden 
Wurzel herleitet (siehe Fig. 59). Die Portio major fiihrt dem gemeinsamen Stamme 
die sensiblen, die Portio minor die motorischen Elemente zu. Die sensiblen 
Leistungen sind die iiberwiegenden. Der Trigeminus yersorgt namlich mit Emp- 
flndungsfasern die Haut des Gesichtes und einen Teil der behaart.en Kopfhaut, 
groBtenteils ferner die Schleimhaut der Nase (Regio respiratoria) und des Mundes, 
die Zahne, das Auge usw. Reizungen in diesen Verastelungsgebieten geben zu den 
mannigfaltigsten reflektorischen Bewegungen, Sekretionen und Hemmungen AnlaB 
(LidschluB und Tranen absonderung bei Beriihrung des Auges, Speichelsekretion 
bei Reizung der Zungenschleimhaut, Hemmung der Atembewegungen, Glottis- 
yerschluB, Verlangsamung des Herzschlages bei gewissen Reizungen der Nasen- 
schleimhaut u. a. m.).

Mit Bewegungsnerven yersorgt der Trigeminus durch seinen Ramus masti- 
catorius die Kaumuskulatur, ferner den fiir den Schluckakt wichtigen M. mylohyoidus, 
den Tensor veli palatini und den Tensor tympani, der deshalb beim Kauen leicht in 
Mitbewegung gerat.

In betreff seiner yielleicht originaren Beziehungen zum G er uch und zum 
Geschmack muB auf die diese Funktionen behandelnden Abschnitte dieses Hand- 
buches yerwiesen werden; ebenso ist bezuglich seiner sekretoi-ischen Beziehungen 
zur Trauendriise, zu den SchweiBdriisen und der ihm nur durch die Aufnahme 
fremder Neryenfasern yermittelten Bedeutung fiir die Speichelabsonderung auf die 
einschlagigen Kapitel hinzuweisen.

Inwieweit die im Trigeminus yerlaufenden Vasodilatatoren (fiir Nasen- 
und Mundschleimhaut) ihm urspriinglich eigentiimlich sind, diirfte noch nicht 
ganz entschieden sein; wahrscheinlich stammen sie ganz oder teilweise aus dem 
Sympathicus, und jedenfalls erhalt der Ramus lingualis seine gefaBerweitemden 
Fasern fiir den yorderen Teil der Zunge und die unteren Speicheldriisen von der 
Chorda tympani. Auf der Anwesenheit dieser Fasern im Zungenaste beruht wahr
scheinlich das scheinbare Motorischwerden desselben nach Durchschneidung 
des Bewegungsnerven der Zunge, des N. liypoglossus. Philippeaux undVulpian 
hatten gefunden, daB einige Tage nach der Hypoglossusdurchschneidung Reizung 
des peripheren Stumpfes des durchschnittenen Lingualis, also des sensiblen Zungen- 
nerven, Bewegungen der Zungenmuskulatur hervorruft. Heidenhain hat aber 
nachgewiesen, daB diese Kontraktionen nur eine oberflachliche Ahnlichkeit mit den 
durch Hypoglossusreizung zu erzielenden besitzen, und die Angabe Vulpians be
statigt, daB ihr Eintritt an das Vorhandensein zentrifugaler Fasern im N. lingualis 
gebunden ist. Es ist zu yermuten, daB dieses die gefaBerweiternden sind und daB 
unter dem EinfluB des durch dereń Reizung yersfarkten Blutstromes die im Ab- 
sterben begriffenen Endigungen des N. liypoglossus oder auch die durch den Verlust 
ihrer Inneryation empfindlicher gewordenen Muskelfasern in Erregung geraten. Mit 
Heidenhain, der ubrigens lieber eine Reizung lymphosekretorischer Fasern hat an- 
nehmen wollen, kann man diese Erscheinung ais pseudomotorische bezeichnen2).

Die pupillenerweiternden Elemente, die man dem Trigeminus zugeschrieben 
hat, gehoren lediglich dem Sympathicus an.

Was die pupillenverengernden Fasern anlangt, die in ihm ver- 
laufen sollen, so diirfte jetzt diese oft erorterte Angelegenheit nahezu geklart 
sein. Die alte Beobachtung von Magendie, dafi intracranielle Durchschneidung 
des Trigeminus beim Kaninchen eine starkę Pupillenyerengerung bewirkt, kann 
wohl jeder Physiologe aus eigener Erfahrung bestatigen, ebenso die yon Longet u. a. 

') C. Eckhard, Geschichte des N. trigeminus, Beitr. z. Anat. u. Physiol. 12, 111, 
1888. — 2) Philippeaux et Vulpian, Compt. rend. Acad. des Sciences 56, 1009, 
1863; A. Vulpian, ebenda 66, 146, 1873; E. Bleuler und K. Lehmann, Pfliigers 
Arch. 20, 354, 1879; R. Heidenhain, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1893, Suppl, S. 133
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herriihrende Bemerkung, daB die Pupille spater wieder weiter wird und auf Licht 
reagiert. Danach ist es zweifellos, dafi es sich um eine Reizerscheinung handelt. Die 
Frage, oh diese direkt oder auf reflektorischem Wege (Budge) zustande kommt, ist 
durch die Beizversuche von Griinhagen und von Eckhard, bei denen Reflexe auf 
den N. oculomotorius ausgeschlossen waren, zugunsten einer direkten zentrifugalen 
Wirkung des Neryen auf die Iris entschieden. Nach den Befunden Eckhards 
lassen sich derartig wirksame Fasern in der aufsteigenden Quintuswurzel bis hinab 
zum zweiten Halswirbel nachweisen. Bis jetzt hat man aber solche Wirkungen 
des Trigeminus nur beim Kaninchen gesehen, bei Katzen dagegen yermiBt. Ob 
daher diese Ergebnisse geeignet sind, die „spinale Miosis“ des Menschen yerstandlich 
zu machen, ist fraglich. Krause fand hier nach Fortnahme des Ganglion Gasseri 
die Pupille in einem Falle genau ebenso weit wie die dei- anderen Seite, in zwei 
anderen Fallen dagegen weiter').

Die experimentelle Durchschneidung des Trigeminus wird beim Kanin
chen in der Regel intracraniell nach dem von Magendie angegebenen Verfahren 
geubt2). Nach ihrer Ausfiihrung tritt Anasthesie aller vom Trigeminus mit Em- 
pfindungsfasern versorgten Gebiete ein. Ferner sind natiirlich die Kaumuskeln 
gelahmt. Der Tonusverlust und die Bewegungsstórungen im Gebiete der mimischen 
Gesichtsmuskulatui- (Ch. Bell u. a.) sind lediglich auf den Sensibilitatsausfall zuriick- 
zufuhren. Uber die danach eintretenden Ernahrungsstorungen am Auge und an 
anderen Teilen, die man auf die Existenz trophischer Neryenfasern hat zuriick- 
fiihren wollen, vgl. S. 304.

Die durch Krankheiten bedingten Falle yon Quintuslahmung, besonders aber 
die neuerdings ofters geiibte operatiye Entfernung des Ganglion Gasseri geben 
Gelegenheit, auch am Menschen die Folgen des Ausfalls der Trigeminusfunktion 
zu studieren. In betreff der Folgen dieses Eingriffs sei besonders auf die ein- 
schlagigen Mitteilungen von F. Krause3) hingewiesen. Aus ihnen ist hervor- 
zuheben, daB die Tranenabsonderung zwar yermindert, aber nicht aufgehoben wird 
und daB trophische Veranderungen weder am Auge noch an anderen Stellen ein- 
zutreten brauchen.

IV. Der 7. Gehirnnerr, N. facialis. Der Facialis ist ein im wesentlichen 
motorischer- Nery. Die in seinem Verlaufe, schon an seiner Austrittsstelle aus dem 
Foramen stylomastoideum, nachweisbare Empfindlichkeit entlehnt er dem Trige
minus und dem R. auricularis vagi; die sensorischen Fasern (Geschmacksfasern), die 
in seinem Paukenhbhlenaste, der Chorda tympani, yerlaufen und mit dem N. lingualis 
die yorderen Abschnitte der Zunge erreichen, werden yom Trigeminus oder vom 
Glossopharyngeus oder yom N. intermedius abgeleitet. Die ebenfalls durch die 
Chorda yermittelten sekretorischen Beziehungen des Facialis zur Unterkiefer- 
und Unterzungendriise, die an anderer Stelle erórtert werden, seien hier nur er- 
wahnt. Es diirfte sicher sein, daB der Facialis die entspreehenden Fasern schon 
an seinem Ursprunge besitzt. Auch fur die Tranendruse fiihrt er sekretorische 
Fasern.

Seine motorischen Wirkungen beziehen sich vor allem auf die mimische 
Gesichtsmuskulatui-. Die Erseheinungen der Facialislahmung treten daher 
besonders pragnant beim Menschen heryor, dessen Gęsich tsausdruck weit modu- 
lationsfahiger ist ais der der meisten Tiere. Bei einseitiger Lahmung erscheint das 
Gesicht wegen des Uberwiegens der noch inneryierten Muskeln der anderen Gesichts- 
halfte nach der gesunden Seite hin yerzogen. Bei langerer Dauer der Lahmung 
kann indessen durch Kontraktur der gelahmten Muskeln das Bild sich umkehren.

Wenn man einem jungen Kaninchen den N. facialis ausreiBt, so bildet sich 
allmahlich nach den von Schauta gemachten Beobachtungen eine starkeYerziehung 

') Die altere Literatur bei C. Eckhard, a. a. O., S. 133; A. Griinhagen, 
Lehrb. d. Physiol., 7. Aufl., 3, 121, 1887; C. Eckhard, Zentralbl. f. Physiol. 6, 129, 
1892; F. Krause, s. u. — 2) Cl. Bernard, Leęons sur le systeme nerveux 2, 
48, 1858. Beim Frosch ist der N. trigeminus leicht von der Mundhohle aus zu 
durchschneiden. — 3) F. Krause, Die Neurologie des Trigeminus, Leipzig 1896, u. 
Miinch. med. Wochenschr. 1895, Nr. 25 if.
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dei- Mundspalte und der ganzen Schnauze nach der gelahmten Seite hin aus1). 
Nach langerer Zeit findet man, dafi auch das Knochengeriist des Kopfes sich an 
der Verschiebung beteiligt: der Schadel ist nach der gelahmten Seite hin gewisser- 
mafien verbogen. Nach Schauta und Brucke hangt dies mit dem gehemmten 
Wachstum der paralytischen Muskeln und dem dadurch yerursachten starkeren 
Zuge auf die darunter liegenden Knochen zusammen. Vielleicht liegt der Gesichts- 
verzerrung eine aktive Kontraktui- der gelahmten Muskeln zugrunde. In einer 
bisher nicht yeróffentlichten Untersuchungsreihe habe ich gefunden, daB die Ver- 
ziehung der Weichteile des Gesichtes nach der kranken Seite sich bereits wenige 
Tage nach der AusreiBung der Facialis zu zeigen beginnt und im Laufe von 
Monaten und Jahren sich zu ganz ungelieuerlichen, auch am tief betaubten und 
am toten Tiere nachweisbaren Verzerrungen ausbildet.

’) Schauta, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 65, 105; E. Brucke, Vor- 
lesungen iiber Physiologie 2, 87, Wien 1873. — 2) M. Schiff, Zentralbl. f. Physiol. 
1892, Heft 2 u. 3. — 3) M. SuBdorf in Ellenbergers Vergleich. Physiol. d. 
Haussaugetiere 1, 607, 1890.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Bei Hunden treten im Gebiete der gelahmten Muskulatur auBer den auch 
bei Kaninchen wahrnehmbaren fibrillaren spater sehr lebhafte fasciculare Zuckungen 
auf, die, wie Schiff gefunden hat, insofem yom Trigeminus abhangig sind, ais 
sie durch Durchschneidung desselben aufgehoben, durch Reizung yerstarkt werden2). 
Ganz klar sind diese Beziehungen nicht, doch ist nicht unwahrscheinlich, daB es 
sich hier ahnlich wie bei der Zunge um pseudomotorische Wirkungen (siehe oben) 
handelt.

Zu den bei der Facialislahmung beteiligten Muskeln gehbrt auch der SchlieB- 
muskel des Auges (M. orbicularis). Die abnorm weite Offnung der Lidspalte (Lag- 
ophthalmos), die Unyollstandigkeit des Augenyerschlusses, der Mangel des Lid- 
reflexes kónnen zu Augenentziindungen und Tranentraufeln fuhren. Doch lernen 
Kaninchen bald, durch reflektorische Inneryierung des Retractor bulbi und durch die 
Nickhaut ihr Auge vor traumatischen Einfliissen zu schiitzen.

Durch seine Beziehungen zu den Muskeln der Nase und des Mundes ist der 
Facialis der motorische Nery fiir die Kopfatmung. Nach seiner Durchschneidung 
hóren die Atembewegungen der Nasenfliigel auf. Cl. Bernard sah nach beider- 
seitiger Facialisdurchschneidung ein Pferd an Erstickung zugrunde gehen; doch 
bildet sich wohl nur ausnahmsweise ein die Atmung behindernder VentilyerschluB 
durch die gelahmten Nasenfliigel aus; Ellenberger fand, dafi beim Pferde die 
beiderseitige Lahmung der Gesichtsneryen meistens nicht yon iiblen Folgen be
gleitet ist3).

Die Beziehungen des Facialis zur Muskulatur des weichen Gaumens 
(Lerator veli und Musculus uoulae) sind ganz unsicher. Die auf direkten Reizungs- 
yersuchen beruhenden Angaben dariiber sind sparlich und z. T. widersprechend, 
und die Richtigkeit dei- in diesem Sinne gedeuteten klinischen Erfahrungen wird 
bezweifelt. Man nimmt an, daB die betreffenden Fasern sich im Ganglion 
geniculi yom Facialis ablósen und durch den N. petrosus superficialis major zum 
Ganglion sphenopalatinum und von da zum Gaumen gehen. Jedenfalls empfangen 
aber die genannten Muskeln auch motorische Fasern yom Vago-Accessorius.

Unter den iibrigen yom Facialis inneryierten Muskeln ist dei- M. stapedius zu 
nennen. Auf seinen Ausfall wollen manche die bei Facialislahmung zuweilen 
beobachtete Steigerung der Empfindlichkeit gegen Schalleindriicke (Hyperakusis 
Willisiana) zuriickfuhren. Es fragt sich aber, ob nicht in solchen Fallen der 
dem Facialis benachbarte Stamm des N. acusticus beteiligt und auf ihn die Gehór- 
stórung zuriickzufuhren ist.

V. Der 9., 10. und 11. Gehirnnery bilden an ihrem Ursprung eine zusammen- 
hangende Gruppe, dereń einzelne Glieder yoneinander zu trennen wenig physio- 
logisches Interesse bietet. Glossopharyngeus und Vagus entstehen sowohl in 
ihren motorischen ais in ihren sensiblen Anteilen aus denselben Kernen (dorsaler 
Vagus-Glossopharyngeuskern, Solitarbiindel und AucZeus ambiguus), und der allein 
ais Hirnnery zu deutende cerebrale Anteil des N. accessorius (Accessorius vagi), 
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dessen Kerngebiet sich von dem des motorischen Vagus kaum trennen laBt, yerlauft 
nur eine kurze Strecke mit der spinalen Portion des Nerven vereinigt, um sich bald 
unauflosbar mit dem Vagus zu verbinden. Die Resultate der langjahrigen miihe- 
vollen Bestrebungen, aus den gemeinsamen Leistungen des Vago-Accessorius den 
jedem der beiden Neryen zukommenden Anteil zu sondern, haben die Ansicht der- 
jenigen nicht bestatigt, die im Vagus einen lediglich aus zentripetalen Fasern zu- 
sammengesetzten Neryen zu erblicken glaubten, zu dem sich der hinzutretende 
Accessoriusast wie eine yordere motorische Spinalneryenwurzel yerhalten sollte. 
Jetzt weifi man yielmehr, daB die Vaguswurzel bereits yor dem Eintritt des 
11. Hirnneryen motorische Fasern enthalt, und ob der Accessorius nur aus solchen 
besteht, ist zweifelhaft')•

Am ehesten laBt sich eine Sonderung des N. glossopharyngeus durchfiihren. 
Seine heryortretendste Eigenschaft ist die eines sensorischen Neryen. Er fiihrt 
Gesehmacksfasern fiir den hinteren Teil der Zunge und andere mit Schmeckfahig- 
keit ausgestattete Gebiete und ist iiberhaupt yielleicht der einzige Geschmacksnery. 
Wahrscheinlich leiten sich namlich die mit demselben Vermogen ausgestatteten 
Chordafasern, die mit dem N. lingualis zum yorderen Teil der Zunge gehen, aus dem 
N. intermedius her, der allem Ansclieine nach aus dem Glossopharyngeuskern 
stammt. Der Trigeminus scheint nicht immer urspriinglich mit gustatorischen 
Elementen ausgestattet zu sein.

Es unterliegt aber keinem Zweifel, dafi der 9. Hirnnery auch andere zentri- 
petale Fasern enthalt. Von seiner Endausbreitung in der Zungenwurzel, den 
hinteren Gaumenbogen und der Pharynxwand lassen sich reflektorische Wiirg- 
und Brechbewegungen auslosen; Reizung seines Stammes hemmt, wie Kronecker 
und Meltzer nachgewiesen haben, die Schluckbewegung und bringt nach Marck- 
wald die Atmung in derjenigen Phase, in der sie sich gerade beim Wirksamwerden 
des Reizes befand, zum Stillstand4). Auch die Schleimhaut der Paukenhóhle und 
der Tuba Eustachii yerdanken dem Glossopharyngeus ihre Empfindlichkeit.

Uber die Frage, ob diesel- Nery auch motorische Fasern fiihre, ist viel ge- 
stritten worden. Joh. Muller behauptete dies aus anatomischen Griinden, und 
die Reizungsyersuche Volkmanns u. a. an den Wurzelbiindeln ergaben, daB in der 
Tat der Constrictor pharyngis medius und der Stylopharyngeus von ihm yersorgt 
werden, wahrend Longet bei ahnlichen Versuchen yerneinende Ergebnisse erhielt3).

Sekretorische Fasern fiihrt der Glossopharyngeusstamm fiir die Parotis, 
gef aBerweiternde fiir das hintere Drittel der Zunge, die yorderen Gaumenbogen 
und die Mandeln.

1. Leistungen des Vago-Accessorius.
Die Wirkungen des N. nagus oder genauer des N. vago -accessorius erstrecken 

sich auf drei groBe Gebiete des yegetativen Lebens, auf das Zirkulationssystem, auf 
die Atmung und auf den Yerdauungsapparat.

a) Zirkulationsapparat.
Der Vagus ist der wichtigste Regulator des Herzschlages. Durch zentri- 

fugale in ihm enthaltene Fasern beeinfluBt er die Tatigkeit des Herzens nach den 
yerschiedensten Richtungen. Nach Engełmann wurden beim Frosche mindestens 
acht yerschiedene Wirkungen des Vagus zu unterscheiden sein, namlich chrono- 
trope, inotrope, dromotrope und bathmotrope, dereń jede im positiyen oder negativen 

') Die neuesten Bearbeiter dieser Frage, GroBmann und Kr e i dl, geben fiir 
die in Rede stehende Wurzelgruppe die Einteilung der Anatomen ganz auf und 
unterscheiden drei Biindel, ein oberes, mittleres und unteres. Wir kommen auf 
die Bedeutung derselben unten zuriick. — 4) H. Kronecker und S. Meltzer, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1883, Suppl.; M. Marckwald, Zeitschr. f. Biol. 23, 
89, 1887. — 3) F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Nervensystems (deutsch von 
J. A. Hein) 2, 181 ff., 1849. Nach Kreidl sollen beim Affen alle Schlundschnurer 
vom Yagus inneryiert werden.
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Sinne sich auf die Schlagzahl, die Schlagstarke, die Leitfahigkeit und Anspruchs- 
fahigkeit des Herzmuskels geltend machen kónnte. Beim Warmbliiter ist die augen- 
falligste unter diesen Wirkungen die negatiy - chronotrope. Die lange bekannte 
Beschleunigung des Herzschlages bei Durchschneidung der Vagi, die Ver- 
langsamung und der diastolische Stillstand, den ihre Reizung yerursacht, 
gehóren in diese Kategorie.

Nach den Untersuchungen von Porter und besonders von MaaB fiihrt der 
Vagus auch Vasomotoren (Verengerer) fiir die KranzgefaBe des Herzens.

Reizung des ais N. depressor bezeichneten zentripetalen Vagusastes wirkt 
lierabsetzend auf den arteriellen Blutdruck und vermag wie auch diejenige anderer 
Vagusaste reflektorisch die herzhemmenden Vagusfasern zu erregen. Dieser Nerv 
kann, da er durch Steigerung des Fiillungsdruckes im Aortenbogen erregt wird 
(Koster und Tschermak), die Gefahren einer allzu starken Spannung im Gefafi- 
system abwenden.

b) Atmungsapparat.
Vor allem tritt der Vagus hier durch seine in den Lungen endenden afferenten 

Fasern ais wichtiger Regulationsnerv fiir die Atembewegungen auf, die 
von diesen Elementen im hemmenden und im erregenden Sinne beeinfluBt werden. 
Bies tritt zunachst bei der Durchschneidung der Vagi heryor, infolge dereń die 
Atmung angestrengter, langsamer und tiefer wird; ferner bei kiinstlicher Reizung 
seines proximalen Stumpfes, durch die Frequenz und Tiefe der Atmung in mannig- 
faltigster Weise yerandert, tonische Zusammenziehung oder yollige Erschlaffung 
dei- Inspirationsmuskeln herbeigefuhrt werden kann usw.; endlich durch die ex- 
spiratorische und inspiratorische Wirkung, die den normalen oder kiinstlich iiber- 
triebenen Veranderungen des Lungenvolumens zukommt und durch die jener 
reflektorische Mechanismus sich geltend macht, den man mit Hering und Breuer 
ais die Selbststeuerung dei’ Atembewegungen bezeichnet1).

') Die altere Literatur der zentripetalen Vagusreizung bei J. Rosenthal, 
Die Atembewegungen und ihre Beziehungen zum Neruus vagus, Berlin 1862, S. 21 
bis 36; die neuere bei demselben Autor in Hermanns Handb, d, Physiol. 4 (2), 
254, 1882 und O. Langendorff und R. Oldag, Pfliiger20J, 1894; 
J. Breuer, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 1868. — 
bei L. Gerlach, Pfliigers Arch. 13, 491, 1876 und Fr. R 
Zeitsehr. f. klin. Med. 5, 413; W. Einthoyen, 
Th. Beer, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1892, Suppl., S. 1 
T. G. Brodie, Journ. of Physiol. 29, 97, 1903.

Von anderen zentripetalen Vagusasten wirkt auf die Atmung besonders der 
obere Kehlkopfnerv, durch dessen Erregung exspiratorische Reflexe (Husten) und 
Atmungsstillstande erzeugt werden konnen.

Von den efferenten Vagusfasern stehen die einen in Beziehung zur Kehlkopf- 
muskulatur und damit zur Stimmbildung, indem durch den N. laryngeus sup. 
der Af. crico-thyreoideus, durch den N. recurrens alle iibrigen Larynxmuskeln inner- 
viert werden. Andere begeben sich zur glatten Muskulatur der Bronchien und 
Bronchiolen und iiben auf sie einen teils constrictorischen, teils dilatatorischen Ein
fluB aus. Die von Longet und Volkmann entdeckte bronchomotorische 
Wirkung der Vagusreizung ist Gegenstand zahlreicher Untersuchungen gewesen; 
von ihrer Existenz fiberzeugt man sich am besten am frisch getbteten Tiere, dessen 
Luftrohre mit einer Mareyschen Kapsel oder einem Wassermanometer in Verbin- 
dung steht, oder durch onkometrische Beobachtung des Lungenyólumens. Nach 
dem letzteren Verfahren sind die neuesten iiber diesen Gegenstand yorliegenden 
Untersuchungen von Dixon und Brodie ausgefiihrt2).

c) Verdauungsapparat.
Hier tritt der Vagus in erster Linie ais Bewegungsnery des Schlundes und 

der Speiseróhre auf. Daraus ergibt sich seine Bedeutung fiir den Schluckakt. 
Die Sphincteren der Cardia und des Pylorus scheinen yom Vagus sowohl erregende
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ais hemmende Fasern zu erhalten. Besonders kann am atropinisierten Tiere 
(Kaninchen) durch Vagusreizung eine Aufhehung des tonischen Cardiaversclilusses 
herbeigefiihrt werden (Langley). Beim Erbrechen ist die durch Vermittelung 
der Vagi geschehende Eroffnung der Cardia von Wichtigkeit. Hemmende Wirkungen 
auf einen Teil des Digestionskanales aufiert der Vagus besonders beim Frosche, da 
Magen und Speiserohre nach Durchschneidung beider Vagi oder Zerstórung des 
Kopfmarkes in einen andauernden Kontraktionszustand geraten (Rosenkranzversuch 
von Goltz). Beim Saugetier wird die Peristaltik des Magens, Diinndarmes und 
Dickdarmes durch Vagusreizung angeregt oder, wenn vorhanden, yerstarkt. Durch
schneidung der Vagi aber hebt diese Bewegungen nicht vollig auf. Bei der Schleihe, 
(Tinca rulgaris), dereń Darm eine grbBtenteils ąuergestreifte Muskulatur besitzt, 
bewirkt Tetanisierung der Vagi eine sofort eintretende und der Beizungsdauer ent- 
sprechende Zusammenziehung dieser Muskeln (Ed. Weber, Mahn).

DaB der Vagus sekretorische Fasern fiir die Driisen der Magenschleimhaut 
und fiir das Pankreas fiihrt, ist jetzt durch die Versuche von Pawłów und seinen 
Schillera sicher festgestellt.

Der Vagus enthalt auch sensible Fasern fiir den Magen. Doch entbehrt 
die Annahme Brachets, daB er das Gefiihl der Sattigung, des Hungers und des 
Durstes yermittele, jeder ausreichenden Begriindung.

2. Die Anteile des Vagus und des Accessorius an den Yerrich- 
tungen des gemischten Stammes.

Es ist schon oben erwahnt worden, daB GroBmann, Kreidl und ihre Mit- 
arbeiter das Wurzelgebiet des neunten bis elften Gehirnnerven biindelweise abzuteilen 
und die jedem der drei Biindel zukommenden Funktionen experimentell festzustellen 
gesucht haben'). Die Abweichungen dieser Einteilung von den iiblichen der Ana- 
tomen sind iibrigens nicht erheblich; denn beim Affen (Macacus) entspricht nach 
Kreidl der obere Teil des obersten Biindels dem Glossopharyngeus, der untere 
(yoroberste) dem Vagus, das mittlere Biindel dem Accessorius cerebralis, das unterste 
dem Accessorius spinalis. Das yoroberste Biindel yersorgt diesen Untersuchungen 
zufolge die Schlundschniirer, die Mm. palatoglossus und palatopharyngeus, die Speise- 
róhrenmuskulatur, den M. crico-thyreoideus und enthalt auBerdem die dei' Atmungs- 
regulation dienenden Fasern. Dem mittleren Biindel dagegen entstammen die 
motorischen Elemente des N. recurrens (fiir die Kehlkopfmuskeln), Motoren fiir 
den Lerator reli palatini und endlich auch die herzhemmenden Fasern. Da das 
mittlere Biindel lediglich dem Accessorius cerebralis (oder ragi) entspricht, so wiirde 
damit die Ansicht derjenigen Forscher bestatigt sein, die den Accessorius ragi fiir 
den Herzregulator, und teilweise auch die derjenigen, die ihn fiir den Stimmneryen 
erklart haben. Wie schon angedeutet, kommt nach unserer Meinung diesen Fragen 
nicht die Bedeutung zu, die man ihnen lange Zeit beigemessen hat. Das unterste 
Biindel der Wurzelgruppe enthalt die Wurzelfasern des Accessorius spinalis. Er yer
sorgt mit motorischen Fasern den M. sternocleidomastoideus und M. cucullaris.

3. Der Tod nach Durchschneidung beider Vagi2).
Die einseitige Durchschneidung des Vagus wird ohne iible Folgen yertragen; 

die danach entstehenden Stórungen gleichen sich wieder aus. Dagegen ist die 
beiderseitige Durchtrennung des Neryen ein totlicher Eingriff. Trotz der yielen

*) A. Kreidl, Sitzungsber. Wien. Akad. d. Wiss., math.-nat. KI. 106 (3), 197, 
1897. (Daselbst die alteren Angaben iiber die dem Aecessorius zugeschriebenen 
Leistungen des Vago-Accessorius); M. GroBmann, ebenda 98, 466, 1889; K. Rethi, 
ebenda 101 (1892); A. Kreidl, Pfliigers Arch. 59, 9, 1895; M. GroBmann, ebenda 
S. 1; Th. Beer und A. Kreidl, ebenda 62, 156, 1896. Eine erschopfende Dar- 
stellung der Geschichte der Experimentalphysiologie des Accessorius gibt C. Eck- 
hard, Beitr. z. Anat. u. Physiol. 10, 171, 1883. — 2) O. Frey, Die pathologischen 
Lungenyeranderungen nach Lahmung der .Verr» ragi. Leipzig 1877; S. Mayer,
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darauf gerichteten Untersuchungen ist die Ursache des letalen Ausganges noch sehr 
dunkel. Bei jungen Tieren (Hund, Kaninchen u. a. m.), die fast unmittelbar 
nach der Operation sterben, handelt es sieh, wie Legallois gefunden hat, zweifellos 
um Erstickungdie sehr nachgiebigen Kehlkopfknorpel verlieren hier durch 
die Lahmung der Kehlkopfmuskeln ihren Halt und verursachen bei den der Operation 
folgenden tieferen Atemziigen einen ventilartigen Verschlufi des Larynxeinganges. 
Durch Tracheotomie beugt man dem schnellen Eintritt des Todes vor. Ahnliche 
Umstande scheinen sich bei Pferden und Katzen yerschiedenen Alters geltend zu 
machen; auch hier rettet nur der Luftrohrenschnitt vor schnellem Zugrundegehen.

Altere Kaninchen pflegen die beiderseitige Vagotomie hochstens 24 Stunden 
zu iiberleben. Tracheotomiert man sie, so bleiben sie etwas langer am Leben. 
Hunde gehen manchmal nach zwei bis vier Tagen, zuweilen aber erst viel spater zu- 
grunde. Unter 14 Hunden, die H. Nasse operiert hatte, lebten drei 30, 57 und 
62 Tage; Sedillot sah einen Hund die beiderseitige Yagotomie zehn Wochen und 
einige Tage, Bidder einen Monat und 18 Tage, Boddaert gar drei Monate und 
6 Tage iiberleben.

Was nun die Ursache des Todes anlangt, so haben viele Autoren ein groBes 
Gewicht auf die schon seit Valsalva bekannte Lungenentziindung gelegt, die 
man bei der Sektion findet. Diese ist, wie Traube gezeigt hat, eine Fremdkorper- 
pneumonie und kommt dadurch zustande, daB die nur unyollkommene SchlieBung 
der Stimmritze das Eindringen von Speichel, Speisebestandteilen usw. aus dem 
gelahmten Oesophagus in die ihrer Empfindlichkeit und daher ihrer Schutzreflexe 
beraubten Luftwege ermbglicht. Die einzige Ursache fiir den todlichen Ausgang 
kann indes in dieser Pneumonie nicht gesehen werden, da der Tod aueh bei solchen 
Kaninchen und Hunden eintritt, bei denen man keine oder nur unerhebliche 
Lungenyeranderungen findet, und da auch Vógel, bei denen wegen der besonderen 
Innervationsverhaltnisse des oberen Kehlkopfes keine Gelegenheit zum Eindringen 
yon Fremdkbrpern gegeben ist und die Lungen infolgedessen ganz unversehrt bleiben, 
wenn auch spat, schlieBlich doch ausnahmslos zugrunde gehen.

Andere haben an die regulatorischen Beziehungen der Vagi zum Herzschlage 
gedacht und angenomnien, daB das nicht mehr geziigelte Herz sich gewissermaBen 
zu Tode arbeite. Aber man kann ein Kaninchen wochenlang mit Belladonna- 
blattern fiittern, ohne daB es unter der dadurch bewirkten Herzvaguslahmung 
merklich leidet.

Auch an die Lahmung der Bronchialmuskeln, an den Fortfall der Atmungs- 
regulation, an die gesteigerte Atemanstrengung hat man gedacht. Man hat ferner 
auf die gestórte Magensaftabsonderung und die erschwerte Fortschaffung des 
Mageninhaltes und die dadurch bedingte Móglichkeit einer Autintoxikation hin- 
gewiesen; fur den Vagustod der Vogel hat man die durch die Lahmung der Speise- 
rohre herbeigefiihrte Inanition yerantwortlich gemacht. Andere haben nicht in 
einer einzelnen funktionellen Storung, sondern in dem Wegfall mehrerer oder aller 
der mannigfaltigen Leistungen der Vagi die Todesursache erblicken wollen. Ich muB 
es mir yersagen, auf die yerschiedenen Versuchsverfahren einzugehen, durch die man 
diese yerschiedenen Ansichten hat beweisen wollen. Die beachtenswerteste yon allen 
diirfte, soweit es sich um den Hund handelt, die von Pawłów und seinen Schiilern 
aufgestellte und experimentell begriindete Erklarung des Vagustodes sein. Pawłów 
sieht die Todesursache in zwei Momenten: in der Erkrankung der Lunge und in 
der Schadigung des Verdauungsapparates mit ihren Folgen. Gelingt es, diese 
beiden Wirkungen der Vagotomie zu yermeiden, so verhiitet man den 
todlichen Ausgang. Der Eintritt der Pneumonie kann durch Anlegung einer 
Speiserohrenfistel yerhindert werden, durch die Schleim, Speichel, Nahrungs- 
bestandteile von den Luftwegen ferngehalten werden. Ferner ist eine Magen- 
f i stel anzulegen, durch die das Tier normal ernahrt, die Absonderung des Magen- 

Hermanns Handb. d. Physiol. 2 (1), 261, 1879; P. Herzen, Les causes de la mort 
apres la double vagotomie dans leur rapport avec les conditions de suryie. Lausanne 
1897; P. Katschkowsky, Pfliigers Arch, 84, 6, 1901.

’) C. Legallois, Oeuyres (ed. Pariset) 1, 169 ff., Paris 1824.
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saftes unter Kontrolle gehalten, unyerdauter Mageninhalt ausgespiilt werden kann. 
Hunde, die so behandelt woiden sind und denen vor allem jede Verdauungsstiirung 
ferngehalten wird, bleiben, wie besonders auch durch die neueren Versuche von 
Katsehkowsky bestatigt wird, nach gleichzeitiger, in der Halsgegend ausgefiihrter 
Exzision der beiden Vagi unbegrenzte Zeit am Leben. Sehr bemerkenswert ist, 
daB bei solchen Tieren nach einigei- Zeit die Zahl der Herzschlage wieder zur 
Norm zuriiekgeht, die Atmung aber dauernd yerlangsamt bleibt.

VI. Der 12. Gehlrnnerv, V. hypoglossus, ist an seinem Ursprunge reiner 
Bewegungsnery; durch Anastomosen mit Spinalnerven erhalt er sensible Elemente. 
Er yersorgt die Zungenmuskulatur und fiihrt zugleich der Zunge yasomotorische 
Easern zu. Sein EinfluB ermoglicht die yerschiedenen Gestaltveranderungen der 
Zunge, ihre Bewegungen innerhalb und auBerhalb der Mundhohle, ihre Teilnahme 
an den Akten der Bissenformung, des Schluckens (Af. longitudinalis und Hyoglossu*) 
und des Sprechens. Schwache Tetanisierung des Neryen bewirkt Zuriickziehen, 
starkere Vorstrecken der Zunge.

Ist ein Hypoglossus gelahmt, so weieht die Zunge innerhalb der Mundhohle 
nach der gesunden Seite ab; wird sie aber heryorgestreckt, so ist ihre Spitze nach 
der gelahmten Seite hin abgelenkt. Dieses eigentiimliche Verhalten, das mehr- 
fache Erklarungsyersuche yeranlaBt hat, riihrt, wie Schiff richtig erkannt hat, 
davon her, daB beim Heryorstrecken der Zunge der M. gmioglossus tatig ist, dieser 
aber bei einseitiger Wirksamkeit die Zunge zugleich nach der entgegengesetzten 
Seite abbiegt1).

’) M. Schiff, Arch. f. physiol. Heilkunde 10, 579, 1851; F. Lange, Archiy f. 
klin Chirurgie 46 (3), 1894. — s) Joh. Muller, Handb. d. Physiol. 2, 80, 1840. ■— 
s) Ed. Weber, Wagners Handwbrterb. d. Physiol. 3 (2), 105, 1846.

4. Beziehungen des Riicken- und Kopfmarkes zu einzelnen 
Organen und Organsystemen.

I. Beziehungen zur Skelettmuskulatur.

1. Die Unterhaltung des Muskeltonus.
Von alteren Forschern ist yielfach behauptet worden, daB alle quer- 

gestreiften Muskeln des Korpers sich wahrend des Lebens in einer gewissen 
Spannung befinden. Diesen Tonus dachte man sich yerursacht durch 
schwache Impulse, die den Muskeln von seiten der Zentralorgane und durch 
Vermittelung der Bewegungsneryen andauernd, auch bei scheinbarer Un- 
tatigkeit der Muskulatur, zugehen sollten.

Diese Lehre wurde besonders durch die Autoritat Joh. Miillers2) ge- 
stiitzt; sie schien ihm begriindet eininal durch die Erfahrung, daB durch- 
schnittene oder von ihrem Ansatzpunkte abgetrennte Muskeln sich retrahieren, 
und ferner durch die einseitige Yerziehung von Kórperteilen im Sinne be- 
stimmter Muskelgruppen nach Lahmung ihrer Antagonisten (Gesichts- 
yerziehung nach der gesunden Seite bei einseitiger Facialislahmung, Ab- 
lenkung der Zunge zur anderen Seite bei Lahmung eines N. hypoglossus 
u. a. m.)

Ed. Weber3) indessen zeigte, daB die Zuriickziehung durchschnittener 
Muskeln nur in dereń Elastizitat ihren Grund hat. In der Tat sind die 
Skelettmuskeln zwischen ihren Ansatzpunkten iiber ihre natiirliche Ruhelange 
gespannt und retrahieren sich daher infolge der Durchschneidung auch 
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dann, wenn vorher ihre Neryen durchtrennt oder die Zentralorgane gelahmt 
wurden.

Auch der zweite von Muller angefiihrte Grund ist nicht ohne weiteres 
zugunsten der Tonuslehre zu verwerten; denn die betreSende Erscheinung 
lafit sich auch anders erklaren.

Auf die Móglichkeit einer anderen Deutung hat Hermann1) aufmerksam 
gemacht. Bekanntlich dehnt sich ein kontrahiert gewesener Muskel hei der Er
schlaffung nur dann yollstandig aus, wenn dehnende Krafte auf ihn wirken. Bei den 
ąuergestreiften Muskeln des Kórpers besorgen dies die Antagonisten. Sind sie gelahmt, 
so muli ihrem Widerpart nach jeder Zusammenziehung ein Verkurzungsriickstand 
verbleiben. Durch ihn wird aber das Glied nach dei' gesunden Seite abgelenkt 
werden miissen. Ganz einwurfsfrei scheint mir diese Deutung freilich nicht zu 
sein. Die Verfechter des Muskeltonus beziehen diesen gegenwartig auf reflek
torische Einfliisse. Wenn nun nach einseitiger Lahmung dei- Empflndungsneryen 
eines Gebietes, z. B. einer Gesichtshalfte, ebenfalls eine Verziehung nach der an
deren Seite eintritt — und dies ist, wenn auch in geringem Mafie, zweifellos 
der Fali —, so ist jene Erklarung nicht anwendbar; denn die Muskeln der an- 
asthetischen Seite kónnen noch willkiirlich kontrahiert werden und miifiten daher 
auch imstande sein, den Verkiirzungsruckstand ihrer Antagonisten zu beseitigen.

*) L. Hermann, Lehrb. d. Physiol., 11. Aufl. 1896, S. 419. — 2) R. Heiden- 
hain, Physiologische Studien, Berlin 1856, S. 9. Daselbst auch die altere Literatur. 
Gleichzeitig mit ihm gelangte auch L. Auerbach, der an Saugetieren experi- 
mentierte, zu ahnlichen Folgerungen (Jahresber. d. Schles. Ges. f. yaterl. Kultur 
1856, S. 32 u. 127). Nieht so klare Resultate hat W. Wundt erhalten, dei- an 
Fróschen mit ungestórter Blutzirkulation experimentierte (Die Lehre von der 
Muskelbewegung. Braunschweig 1858). — 3) Brondgeest, Onderzoekingen over 
den tonus der willekeurigen spieren. Akad. Proefschr. Utrecht 1860, und Arch. 
f. Anat. u. Physiol. 1860, 8. 703; E. Cyon, Pfliigers Arch. 8, 347, 1874.

Auch die experimentelle Priifung der Tonuslehre lieferte mehreren 
Forschern negatiye Resultate.

So untersuchte Heidenhain2) mit den besten Hilfsmitteln der pbysiologischen 
Technik die Lange eines mit dem Riickenmark im Zusammenhang befindlichen 
Froschmuskels vor und nach der Durchschneidung seines Neryen und fand, dafi 
eine Zunahme derselben sich nicht nachweisen liefi; daraus folgerte er, dafi die 
animalen Muskeln einen yom Neryensystem abhangigen Tonus nicht besitzen. .

Andererseits zeigten einige Jahre darauf die Mitteilungen von Brond
geest3), daB wenigstens gewissen Muskelgruppen des Frosches, namlich den 
Flexoren der Hinterbeine, in der Tat ein zentral yermittelter Tonus zukommt.

Der klassische Versuch von Brondgeest ist folgender. Ein gekópfter Frosch 
oder besser ein solcher, dem man das Riickenmark hoch oben durchsehnitten 
hat, wird yertikal aufgehangt. Hat man ihm vorher auf der einen Seite den 
27. ischiadicus durchtrennt, so hangt das entsprechende Bein schlaff herunter, 
wahrend das der anderen Seite in leichter Beugestellung yerharrt und daher 
deutlich kiirzer ais jenes erscheint. Der Versuch gelingt besonders leicht an ab- 
gekiihlten Fróschen (Biedermann). Nachdem Brondgeest so die Existenz 
eines Beugertonus der Hinterbeine nachgewiesen hatte, ging er einen Schritt weiter. 
Anstatt des N. ischiadicus durchschnitt er einseitig die entsprechenden hinteren 
Riickenmarkswurzeln und sah danach das Hinterbein ebenfalls langer werden ais 
das der anderen Seite.

Indem Brondgeest den Beugertonus auf zentripetal dem Riicken- 
mark zugefuhrte Erregungen bezog, wurde er der Begriinder der Lehre 
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vom Reflextonus 2). Anfangs stieB auch diese Lehre, besonders aber die 
Verallgemeinerung der an einer bestimmten Muskelgruppe des Frosches er- 
haltenen Resultate auf Widerspruch. Bezuglich des Brondgeestschen Ver- 
suches selbst wieś man darauf hin, daB durch die kunstliche Lagę, die man 
dem Froschpraparat erteilen muB, um den Beugertonus wahrzunehmen, un- 
gewohnliche Bedingungen geschaffen wurden, indem die mit der vertikalen 
Stellung verkniipfte Dehnung der Haut abnorme Empfindungsreize erzeuge. 
Man fand, daB der auf Quecksilber schwimmende dekapitierte Frosch keinen 
Flexorentonus zeigt2).

Seither hat man indessen das Bestehen eines Reflextonus fiir viele andere 
Muskeln oder Muskelgruppen dargetan, auch fiir solche der Saugetiere und 
des Menschen, und wenn es auch richtig ist, dafi ohne eine gewisse Dehnung der 
Haut, der Muskeln, der Gelenke dieser Tonus vielleicht ganz vermiBt werden 
mdchte, so ist doch fraglich, ob unter normalen Bedingungen eine solche 
Dehnung ganzlich fehlen kann.

Von Bedeutung fiir die Lehre vom Reflextonjis sind besonders die Versuche 
von Tschirjew und von v. Anrep. Letzterer sah schwach belastete Frosch- 
muskeln (Adductor magnus und semimembranostis) nicht nur bei Durchschneidung 
ihrer Neryen, sondern auch infolge von Curarisierung und bei Vergiftung mit 
kleinen, nur die sensiblen Neryen lahmenden Cocainmengen sich yerlangern. 
Tschirjew fand, daB auch beim Saugetier (Kaninchen) die Lange des M. ąuadriceps 
auf Durchtrennung sowohl der vorderen wie der hinteren Riickenmarkswurzeln zu- 
nimmt3). Beim Affen tritt nach Durchschneidung der sensiblen Wurzeln eine bis 
zur Aufhebung gehende Tonusabnahme der entspreehenden Muskeln ein4).

Auch fiir das Saugetier ist festgestellt, daB das Riickenmark den Skelett- 
muskeltonus vermittelt, wenn es auch nicht dessen einzige Quelle ist. Zwar 
sind beim Hunde nach vollkommener Querdurchschneidung des Markes in der Hohe 
der unteren Brustwirbel die Hinterbeine zunachst ganz schlaff; nach einigen Tagen 
aber, wenn auch die Reflexe wiederkehren, wird ihre passive Beweglichkeit geringer, 
und noch spater zeigt das vertikal gehaltene Tier deutliche Beugung im Hiift-, 
FuB- und Kniegelenk: der Reflextonus hat sich wiederhergestellt5). Ganz ahnlich 
verhalten sich die unteren Extremitaten von Tauben, dereń Lendenmark vom 
Brustmark abgetrennt worden ist6). Es will nicht viel besagen, daB manche Kliniker 
beim Menschen die „schlaffe Lahmung" ais Zeichen einer totalen Querschnittslasion 
des Riićkenmarks betrachten; eine solche ist auch hier nur so lange vorhanden, 
ais auch alle Reflexe fehlen. Mit ihnen stellt sich der Tonus der gelahmten 
Gliedmafien wieder her.

’) Schon Marshall Hall (Abhandl. iiber d. Neryensystem, Marburg 1840, S. 94) 
laBt den Tonus der Skelettmuskeln vom Riickenmark abhangen, erkennt ihn aber 
nicht, wie den der Sphincteren, fiir einen reflektorischen an. Den Gedanken eines 
solchen hatte ubrigens auch schon Stilling gehabt (Arch. f. physiol. Heilkunde 
1842, S. 98), und Volkmann hatte gegen diese Auffassung Einwande erhoben 
(Wagners Handworterbuch der Physiologie 2, 488). — 2) F. Cohnstein, Arch. 
f. Anat. u. Physiol. 1863. — 3) S. Tschirjew, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1879, S. 78; 
B. v. Anrep, Pfliigers Arch. 21, 226, 1880. Neuere Versuche liegen vor von 
J. W. Langelaan (Arch. f. [Anat, u.] Physiol. 1901, S. 106), der auch stark 
gedehnte Muskeln bei Durchschneidung ihrer Neryen oder bei direkter Cocaini- 
sierung sich plótzlich yerlangern sah. — 4) F. W. Mott und C. S. Sherrington, 
Proc. Roy. Soc. 57, 484, 1895; F. W. Mott, Vier Vorlesungen aus der allgemeinen 
Pathologie des Nervensystems. Deutscli von Wallach. Wiesbaden 1902, S. 27. 
Vgl. ferner H. E. Hering, Pfliigers Arch. 68, 19, 1897 und Arch. f. experim. 
Pathol. u. Pharmakol. 38, 266, 1897. — 5) H. Munk, Sitzungsber. PreuB. Akad, 
d. Wissenschaften, mathem-physikał. KI., 48, 1069, 1903. — 6) J. Singer, 
Sitzungsber. Wiener Akad. d. Wiss. 89 (3), Marz 1884.
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Bei Tabikern wird Tonusverlust der unteren Extremitaten sehr haufig 

beobachtet. Muskens fand, daB bei ihnen ebenso wie bei Tieren (Katzen), denen 
die Hinterwurzeln durchtrennt wurden, das durch einen StoB zum Schwingen ge- 
brachte atonische Bein mehr Schwingungen ausfiihrt ais ein gesundes und im Besitze 
seines Tonus beflndliches1).

Ł) L. J. J. Muskens, Neurol. Zentralbl. 18, 1074, 1899. — 2) G. Emanuel,
Pfliigers Arch. 99, 363, 1903. — 3) W. Filehne, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1886,
S. 432. — 4) Ch. Bell, Physiol. u. pathol. Untersuchungen des Neryensystems.
A. d. Engl. yon M. H. Romberg. Berlin 1836, S. 59 u. 64. — 5) Magendie, Vor-
lesungen iiber das Neryensystem und seine Krankheiten. A. d. Franz. von G. Krupp.
Leipzig 1841, S. 306. — 6) Pineles, Zentralbl. f. Physiol. 4, 741, 1891. — 7) S. Exner,
Pfliigers Arch. 48, 592, 1891, und Entwurf zu einer physiologischen Erklarung der
psychischen Erseheinungen. Wien und Leipzig 1894, 8. 124. — 8) E. Cyon, Ber.
Sachs. Ges. d. Wissenseh., math. -physikal. KI., 1865, S. 85; F. Steinmann, 
Bullet. Acad. St. Pśtersbourg 7, 787, 1871. — 9) v. Bezold u. Uspensky, Stud. 
d. Wiirzburger Physiol. Laborat.; G. Heidenhain, Pfliigers Arch. 4, 435, 1871; 
Griinhagen, Zeitsehr. f. rationelle Medizin, 3. Reihe, 26, 190. — 10) E. Belmondo 
e R. Oddi, Riyista sperim. di Freniatria 1890.

An diese Beobachtung erinnern auch die Angaben von Emanuel iiber die 
Gleichgewichtsschwingungen der einem plbtzlichen voriibergehenden Zuge aus- 
gesetzten Hinterbeine beim Frosch. Das normal innervierte Bein zeigt hierbei eine 
charakteristische, auf das Bestehen von aktiven Muskelwiderstanden deutende 
„Tonuskurve“, wahrend nach Curarisierung, nach Durchschneidung des N. ischiadicus 
oder der yorderen oder hinteren Spinalwurzeln nur pendelartig auf- und absteigende 
elastische Schwingungen eintreten, die sich von denen des toten Tieres nicht unter- 
scheiden („Leichenkurve“ 2).

In ausgesprocbener Weise macht sich der Reflextonus im Trigeminus- 
gebiete geltend. Nach intracranieller Durchschneidung dieses Nerven sinkt beim 
Kaninchen der entsprechende Ohrlbffel sofort wie gelahmt herab8). Schon lange 
vor Filehne, der diese Tatsache entdeckte, hatten Ch. Bell4) und Magendie5) 
ahnliche Beobachtungen mitgeteilt; sie waren aber in Vergessenheit geraten. Es 
handelt sich bei diesen Versuchen ebenso wie bei den neueren von Exner und 
Pineles6) allerdings nicht allein um Tonusverlust, sondern um tiefer greifende Be- 
wegungsstorungen, die den von Exner aufgestellten Begriff der Sensomobilitat zu 
erlautern geeignet sind7). Auch beim Menschen tritt infolge von Trigeminuslahmung 
mit einer Stórung des Mienenspieles der anasthetischen Gesichtshalfte wahrscheinlich 
auch eine gewisse Schlaffheit des Gesichtsausdruckes in der Ruhe ein; bei ein- 
seitigem Gesichtsschmerz (Tic douloureux) hat man dauernde Kontraktion der gleich- 
seitigen Facialismuskulatur beobachtet, die ais ein gesteigerter Tonus gedeutet 
werden kann.

Der Lehre vom Reflextonus erwachst eine wesentliche Stiitze aus dem 
zuerst von Cyon beobachteten EinfluB der hinteren Riickenmarks- 
wurzeln auf die Erregbarkeit der yorderen. Cyon fand namlich, 
daB die elektrische Reizbarkeit der Yorderwurzeln, solange die entspreehenden 
Hinterwurzeln erhalten blieben, gróBer war ais nach dereń Durchschneidung; 
er deutete die Erscheinung im Sinne eines Dauerreflexes, indem er an- 
nahm, daB durch fortwahrende zentripetal dem Riickenmark zustrómende 
Reize eine schwache Erregung der aus ihm heryorgehenden motorischen 
Fasern erzeugt werde, die sich zu der durch die kunstliche Reizung bedingten 
addiere 8). Die Angaben von Cyon sind mehrfach bestritten worden11); 
neuere Beobachtungen von Belmondo und Oddi10 *) sprechen jedoch sehr zu 
ihren Gunsten.

Diirfen wir sie ais sichergestellt ansehen, so konnen sie gewissermaBen 
ais eine andere Form des Brondgeestschen Versuches an den hinteren 
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Wurzeln gelten. Sie weisen aber nur die Existenz eines nervdsen Tonus 
nach; daB diesem immer ein muskularer entspricht, ist nicht notwendig; 
er konnte fehlen, wenn die reflektorische Erregung der motorischen Wurzeln 
nur schwach ware.

Eine bestandige tonische Tatigkeit aller Skelettmuskeln zu behaupten, 
ist man auf Grund der vorliegenden Beobachtungen nicht berechtigt; denn 
die vorliegenden Versuche lehren zunachst nur, daB gewisse Muskeln oder 
Muskelgruppen unter gewissen Bedingungen sich tonisch erregt zeigen. 
Beim Brondgeestschen Versuch und ebenso bei vielen anderen sind dies 
die Beuger der frei herabhangenden Hinterbeine. Das Ubergewicht des Tonus 
der Flexoren und Adduktoren iiber den der Strecker und Abduktoren geben 
selbst solche Beobachter zu, die von der Existenz eines allgemeinen 
Muskeltonus iiberzeugt sind1). Die Erklarung fiir dies Verhalten liegt yielleicht 
darin, daB, wie bekannt, der Beugemechanismus der Hinterbeine des 
Frosches direkt wie reflektorisch am leichtesten erregt wird. Sind die von 
der Peripherie kommenden Reize nur schwach, so geniigen sie deshalb zur 
Tonisierung der Flexoren, lassen aber andere Muskeln in Ruhe.

*) GL Kiirschner, Nachtrage u. Erganzungen zu Marshall Halls Abhand- 
lungen iiber das Neryensystem. Marburg 1840, S. 160. — 2) J. Mommsen, Virchows 
Arch. f. pathol. Anat. 101, 22, 1885.

Ais Angriffsort der dem spinalen Reflextonus zugrunde liegenden 
Reize hat man anfanglich die Haut angesehen, die ja dauernd durch die Be- 
riihrung mit der Unterlage, durch Druck und Dehnung mancherlei Reizungen 
ausgesetzt ist. Die Untersuchungen von Mommsen2) haben indessen ge- 
zeigt, daB auch nach Fortnahme oder Anasthesierungder Haut der Refiextonus 
fortbesteht. Vermutlich kommen daher auBer den Hautneryen die aflerenten 
Neryen der Muskeln, Sehnen, Aponeurosen und Gelenke in Betracht. Die 
Yerschiedenheit der Reize, die bei den yerschiedenen zufalligen oder will- 
kiirlichen Gliederstellungen diese Neryen treffen, muB notwendigerweise 
einen groBen Wechsel in der Starkę des Reflextonus zui’ Folgę haben.

Aber sind denn die Muskeln uberhaupt nur infolge der ihnen durch 
hintere Rtickenmarkswurzeln zustrbmenden reflektorischen Erregung tonisch 
tatig? Gibt es nicht yielleicht auch andere Quellen des Muskeltonus? Ist 
immer nur das Riickenmark sein Vermittler?

Zunachst laBt sich zwar nicht beweisen, aber auch nicht bestreiten, 
daB das neryóse Zentralorgan auch autochthon einen Tonus entfalten 
konnte, der in einer gelinden Muskelerregung seinen Ausdruck fande und 
in seiner Hohe von den Zustandsanderungen des Zentralorgans, von Einfliissen 
der Blutbeschaffenheit u. a. in. abhangig ware. Aber halten wir uns an den 
Reflextonus! Seine spinale Natur ist beim Brondgeestschen Versuche dadurch 
bewiesen, daB dieser nicht nur nach Abschneiden des Kopfes, sondern auch 
nach hoher Ruckenmarksdurchschneidung gelingt. Wenn aber, wie in den 
Beobachtungen von Mott und Sherrington, beim sonst unyerletzten Tier 
Durchschneidung der hinteren Riickenmarkswurzeln zu einer Atonie der 
Glieder ftihrt, so braucht man nicht ausschlieBlicli an das Riickenmark ais 
Zentralherd dieser Erregung zu denken. Vor allem wird an das GroBhirn 
(Rinde und subcorticale Ganglien) zu denken sein, aber auch das kleine 
Gehirn wird man nicht ausschlieBen durfen. Wenn ferner die bestiindigen 
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Anregungen, die Haut- und Muskelneryen den Zentralorganen zugehen lassen, 
zur Erzeugung eines Reflestonus geniigen, so wird man annehmen diirfen, 
daB die bestandigen Erregungen, denen sie von seiten der hóheren Sinnes- 
nerven ausgesetzt sind, mindestens dieselben Folgen werden baben kónnen.

Ein EinfluB des GroBhirns auf den Muskeltonus ist nach den yielfachen 
Erfahrungen bei groBen experimentell erzeugten Substanzyerlusten kaum ab- 
zulebnen’). DaB auch er reflektorischer Natur sei, darf vermutet werden.

Auch Beobachtungen an wirbellosen Tieren sind hier anzufiihren. Nach 
Bethe iibt bei den Arthropoden (Astacus, Sąuilla, Apis) das Gehirn (Ober- 
schlundganglion) einen tonischen EinfluB auf die gesamte Kbrpermuskulatur aus. 
Seine Ausschaltung scheint besonders zu einer Atonie der Streckmuskeln zu 
fiihren. Da bei einseitiger Fortnahme des Gehirns hier eine Kriimmung des 
Korpers nach der gesunden Seite auftritt, muB angenommen werden, daB jede seiner 
Halften den Tonus der gleichseitigen Kórperhalfte unterhalt2). Bei vielen Wirbel
losen spielt der vom Neryensystem unterhaltene Tonus der Muskulatur offenbar 
eine bedeutende Bolle. Bemerkenswert. ist indessen, daB Fortnahme des Zentral- 
nervensystems bei gewissen Tieren, z. B. Aplysia, den Tonus nicht nur nicht 
beseitigen, sondern sogar erheblich steigera soli3).

Was das Kleinhirn anlangt, so gehort nach Aussage eines der besten 
Kenner seiner Yerrichtungen, Luciani, Atonie der Glieder zu den sichersten 
Folgen seiner Zerstórung.

Nach diesem Forscher erstreckt sich der EinfluB des kleinen Gehirns in dieser 
Beziehung besonders auf die Muskeln der hinteren Extremitaten und auf die 
Strecker der Wirbelsaule; er ist zwar bilateral, vollzieht sich aber doch yorwiegend 
in gekreuzter Bichtung. Die Quelle der cerebellaren Beziehungen zur Muskulatur 
sieht Luciani in den Eindriicken, die dem Kleinhirn von der Peripherie her auf 
den Bahnen der Sinnesnerven zuflieBen4).

Sind unter diesen letzteren hier namentlich diejenigen afferenten Neryen 
zu yerstehen, auf dereń Bahnen die taktilen und Muskelgefuhle geleitet 
werden, so ist anderseits ein EinfluB auch anderer Sinnesnerven auf den 
Muskeltonus nicht unwahrscheinlich. Doch liegen dariiber meines Wissens 
keine bestimmten Angaben vor, mit Ausnahme der wichtigen Tatsachen, die 
Ewald fiir die nicht dem Hóren dienenden Endorgane des N. octavtis 
aufgedeckt hat5).

Nach ihm iibt das Labyrinth (Bogengangapparat) einen bestandigen tonisieren- 
denEinfluB auf die Muskulatur aus (Ohrtonus). Ausschaltung der Labyrinthe fiihrt 
daher zu Tonusstórungen und durch sie zu sehr merklichen Schadigungen im Gebrauch 
der Muskeln, zu einem Mangel an Prazision in ihren Leistungen, der besonders in den 
am meisten prazise arbeitenden Muskeln, denen des Auges, des Halses, den Flug- 
muskeln der Vogel, bemerklich wird. Jedes Labyrinth steht mit allen Muskeln, 

*) Vgl. z. B. A. v. Koranyi u. J. Loeb, Pfliigers Arch. 48, 429, 1891. Beim 
Frosch fand Emanuel (a. a. O.) einen EinfluB der Thalami optici. M. Lewan
dowsky, Journ. f.. Psychologie u. Neurologie 1, 72, 1902. — 2) A. Bethe, Pfliigers 
Arch. 68, 449 (538), 1897. — a) Derselbe, Allgemeine Anatomie und Physiologie 
des Nervensystems, Leipzig 1903, S. 370. Daselbst noch andere Angaben iiber 
den Tonus dei' Wirbellosen. Von groBem Interesse ist der zweifellos neurogene 
Tonus bei Sipunculus nudus, den J. v. Uexkiill (Zeitschr. f. Biol. 44, 269, 
1903) und B. Magnus (Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 50, 86, 1903) 
untersucht haben. — 4) L. Luciani, Das Kleinhirn. Deutsche Ausgabe von 
M. O. Fraenkel. Leipzig 1893. — 5) J. B. Ewald, Physiologische Unter
suchungen iiber das Endorgan des Nermis octarus. Wiesbaden 1892; A. Bickel, 
Pfliigers Arch. 67, 299, 1897 (mit einem Nachwort von J. B. Ewald).
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yorwiegend aber mit denen der gekreuzten Kórperhalfte (besonders mit ihren 
Beugern und Adduktoren) in Beziehung, so daB bei einseitiger Zerstórung des Laby- 
rinths charakteristische Kórperhaltungen auftreten. Den Teil des Endorganes des 
achten Gehirnneryen, dei- diese tonische Muskeltatigkeit yermittelt, bezeichnet 
Ewald ais das Tonuslabyrinth.

Bei der offenbaren Ahnlichkeit des durch das Labyrinth yermittelten und 
des cerebellaren Tonus liegt es nahe, an gegebene Beziehungen der dabei wirk- 
samen Apparate zu denken, derart etwa, daB das Goltzsche Sinnesorgan der Bogen- 
gange im Kleinhirn sein Zentrum hatte. Ewald glaubt allerdings eine solche 
Beziehung ablehnen zu miissen, da wesentliche Unterschiede zwischen den Klein- 
hirnsymptomen und den Erseheinungen bestehen, die nach Ausschaltung der 
Bogengange beobachtet werden').

Es ware iibrigens nicht unmóglich, daB der achte Gehirnnery auBerdem auch in 
seiner Eigenschaft ais Hórnery einen EinfluB auf den Muskeltonus besafie, ebenso 
wie wahrscheinlich auch dem Sehneryen tonussteigernde Wirkungen zukommen. 
Der Tonus des M. sphincter pupillae hangt zweifellos vom N. optic-us ab; doch lasse 
ich ihn hier, wo nur der Skelettmuskeltonus in Erage steht, beiseite.

Die tonischen Antriebe, die den Muskeln durch Vermittelung der ner- 
vósen Zentralorgane zugehen, werden, auch wenn sie nicht zu sichtbaren 
Muskelkontraktionen fuhren, durch ihren EinfluB auf den Stoffwechsel 
bemerklich. Es ist hier an den chemischen Muskeltonus zu erinnern, 
der von Pfliiger und Zuntz nachgewiesen worden ist und dessen Quelle 
auf bestandig wirkende Hautreize zuriickgefuhrt wird.

Auch muB hier des Einflusses gedacht werden, den nach Hermann 
und seinen Schiilern das neryóse Zentralorgan auf den Eintritt der 
Totenstarre hat. Durchschneidet man bei Warmbliitern sof ort nach dem 
Tode einen N. ischiadicus, so tritt in der uberwiegenden Mehrzahl der Falle 
die Starre an dem entspreehenden Beine 10 bis 20 Minuten spater ein ais 
an dem anderen * 2). Das zentrale Neryensystem beschleunigt offenbar ihren 
Eintritt, sendet also noch im Absterben den Muskeln Antriebe zu, die sich 
freilich nicht mehr in eigentlichen Kontraktionen auBern konnen, doch aber 
den Eintritt eines Zustandes begiinstigen, der dem der Zusammenziehung zum 
mindesten ahnlich ist. Die Untersuchungen von Ewald bringen auch diese 
Erseheinungen in Beziehung zum Tonuslabyrinth 3).

B. Lange, Pfliigers Arch. 50, 615, 1891. — 2) A. v. Eiselsbe.rg, ebenda 
24, 229, 1881; A. v. Gendre, ebenda 35, 45, 1885 (mit Zusatz v. L. Hermann);
G. Aust, ebenda 39, 241, 1886; M. Bierfreund, ebenda 43, 195, 1888. —
3) J. R. Ewald (mit H. Willgerodt), Pfliigers Arch. 63, 521, 1896. — 4) A. KuB
maul und Tenner, Moleschotts Untersuchungen zur Naturlehre 3 (1857); Noth
nagel, Virchows Arch. f. pathol. Anat. 44, 1; R. Heidenhain und N. Bub
noff, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 26, 173, 1881; Binswanger, Arch. 
f. Psychiatrie 19, 759. Eine ausfiihrliche Ubersicht iiber die yorliegenden Unter
suchungen gibt Binswanger in dem Artikel „Epilepsie" in A. Eulenburgs 
Realenzyklopadie d. ges. Heilkunde. 3. Aufl., 7, 126, 1895.

2. Das sogenannte Krampfzentrum4).
KuBmaul und Tenner bewiesen in ihren im Jahre 1857 yeróffentlichten 

klassischen Untersuchungen die Identitat der seit alten Zeiten bekannten Ver- 
blutungskrampfe mit den bei der Erstickung durch Luftmangel eintretenden 
Krampfen und mit denen, die man durch Erzeugung plótzlicher Blutleere im 
Gehirn heryorrufen kann. Die Hirnanamie erreichten sie (bei Kaninchen) 
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durch Unterbindung der vier Gehirnarterien. Da die Anamiekrampfe auch 
nach der Entfernung des GroBhirnes eintraten, Blutleere des Ruckenmarkes 
oder Verblutung der Tiere nach hoher Durchschneidung des Ruckenmarkes 
aber keine Krampfe heryorrief, so folgerten KuBmaul und Tenner, daB bei 
den von ihnen er.zeugten epileptiformen Erscheinungen eine Erregung infra- 
corticaler, hinter den Sehhiigeln gelegener exzitomotorischer 
Organe stattgefunden habe. Nothnagel fand spater, daB durch Durch
schneidung der Varolsbrucke tonische und klonische Krampfe erzeugt 
werden kónnen; in diesen Hirnteil verlegte er deshalb das „Krampfzentrum".

Auch Heidenhain und Bubnoff neigten zur Annahme ahnlicher Appa- 
rate im Pons und im Kopfmark. Binswanger und Ziehen kónnten durch me- 
ehanische oder faradische Reizung eines im vordersten Teil der Rautengrube bzw. 
im Haubenteil der Brucke gelegenen Bezirkes tonische Krampfe der gesamten 
willkiirlichen Muskulatur heryorrufen, denen beim Kaninchen sich Lauf-, Tret-, 
Strampelbewegungen usw. der Extremitaten beigesellten.

Auch beim Frosch sind ahnliche Beobachtungen gemacht worden. Heubel 
reizte hier die untere Halfte des vierten Ventrikels in der Nahe' der Calamus scrip- 
torius mechanisch oder durch lOproz. Kochsalzlósung und sah dabei mit einem 
Schrei beginnende klonische und tonische Krampfe entstehen. Diese Beobachtungen 
bestatigte Lapinsky, der bei Verwendung des Kreatins ais Reizmittel sich mehr- 
mals wiederholende „epileptische Anfalle” heryorrufen konnte l).

’) E. Heubel, Pfliigers Arch. 9, 263, 1874; M. Lapinsky, ebenda 74, 47, 
1899. — 2) B. Luchsinger, Pfliigers Arch. 14, 383, 1877.

DaB in den angefiihrten Abschnitten des Zentralorgans motorische 
Gebilde liegen miissen, dereń mechanische oder chemische Reizung oder 
dereń plótzliche Analnie zur Entstehung typischer Krampfe der Skelett- 
muskulatur fiihrt, kann nach den yorliegenden Angaben nicht bezweifelt 
werden. Die weitere Forschung hat die Aufgabe, ihre Natur naher fest- 
zustellen. Ihnen den Namen eines Krampfzentrums zuzugestehen, móchte 
ich indessen aus mancherlei Griinden Bedenken tragen.

Die Angaben von KuBmaul und Tenner sind nach mehreren Rich- 
tungen rektifiziert worden. Vor allem ist die Bedeutung des GroBhirns 
fiir die Entstehung epileptiformer Krampfe von ihnen yerkannt worden: bei 
Hirnanamie, Verblutung und Erstickung diirften die corticalen Apparate in 
erster Linie beteiligt sein. Aber auch den motorischen Zentralorganen des 
Ruckenmarkes kommt die Fahigkeit zu, durch akute Erstickung erregt zu 
werden und Krampfe zu yeranlassen. Die von KuBmaul und Tenner 
bestrittene Angabe M. Halls, der Verblutungskrampfe auch nach Durch
schneidung des Ruckenmarkes auftreten sah, ist zweifellos richtig. Dafiir 
haben besonders die Untersuchungen von Luchsinger den Beweis geliefert2). 
Die Fahigkeit, durch Erstickung oder die ihr in dieser Beziehung gleich- 
wertige Blutentziehung in Erregung yersetzt zu werden, kommt sicher allen 
motorischen Zentren des Gehirns und Ruckenmarkes zu.

II. Beziehungen zur Atmungsinnervation.

DaB die periodische Tatigkeit der Atmungsmuskulatur vom neryósen 
Zentralorgan angeregt wird, folgt aus ihrem Aufhóren nach Zerstórung des
selben oder nach Durchschneidung der entsprechenden Bewegungsneryen. 
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Es besteht also ein Atemzentrum. Wie dasselbe beschaffen ist, in welchem 
Teile des Zentralapparates es seinen Sitz hat, und worauf sich die An
nahme seiner Automatie griindet, das sind Fragen, dereń Erórterung hier 
nicht umgangen werden kann. Die Geschichte des Atemzentrums spiegelt so 
sehr die zu yerschiedenen Zeiten herrschende Auffassung von der Natur der 
nervosen Zentren wider, daB sich schon dadurch ein Eingehen auf sie wie 
auf die gegenwartig auf diesem Gebiete bestehenden Streitfragen an dieser 
Stelle rechtfertigt. Andere Fragen der zentralen Atmungsinnervation miissen 
anderen Abschnitten dieses Werkes yorbehalten bleiben.

1. Natur und Sitz des Atemzentrums.
G a 1 e n ') wuBte, daB eine Durchschneidung des Ruckenmarkes hinter dem 

ersten oder zweiten Halswirbel todlich ist. Spater ist diese Tatsache mehrfach 
wieder entdeckt worden2). Erst Legallois (1812) hat durch zielbewuBte Ver- 
suche nachzuweisen versucht, daB das Atemzentrum — le premier mobile de la 
respiration— in einer umschriebenen, in der Nahe des Vagusursprungs gelęgenen Stelle 
der AteduZia oblongata seinen Sitz habe. Bei jungen Kaninchen entfernte er schicht- 
weise das ganze Gehirn; ohne die Atmung aufzuheben, konnte er das ganze groBe 
und kleine Gehirn, ja sogar den oberen Teil des Kopfmarkes fortnehmen. Traf aber 
der Schnitt die Gegend des Ursprunges der Vagi, so horte die Atmung plotzlich auf 3).

Ch. Bell, der diese Versuche bestatigte, suchte die Existenz eines spezifisehen 
Respirationsnervensystems zu beweisen; die bei der Atmung (Inspiration) beteiligten 
Nerven laBt er aus dem Seitenstrang des oberen Halsmarkes und dessen bulbarer 
Eortsetzung heryorgehen, und in diese Region yerlegt er „den Sitz der Kraft, welche 
die respiratorischen Bewegungen leitet". „Die innige Sympathie", sagt er, „welche 
die Muskeln beim Atemholen yereinigt, und zwar Muskeln, die in entfernt yonein- 
ander liegenden Teilen des Kbrpers ihren Sitz haben, deutet auf einen gemein- 
schaftlichen Mittelpunkt ais Herd dieser Kraft “).“

Das Bediirfnis, die Koordination und regelmaBige Aufeinanderfolge der Atem- 
bewegungen auf das Wirken eines einheitlichen Zentralapparates zuriickzufiihren, 
hat auch die meines Erachtens weit iiberschatzten, iiber mehrere Jahrzehnte sich 
erstreckenden Lokalisationsyersuche von Flourens yeranlaBt5).

Von yornherein (1827) ist Flourens geneigt gewesen, den Zentralherd der 
Atmung in einen Runkt der Medulla oblongata zu yerlegen, der sich innerhalb eines 
Gebietes beflnden sollte, das von der Gegend unmittelbar iiber dem Ursprung des 
achten Hirnneryenpaares (N. vagus) bis etwa drei Linien darunter reicht. Spater 
(1851) glaubte er das gesuchte Zentrum in einer stecknadelkopfgroBen Stelle der 
grauen Substanz im hinteren Winkel des Calamus scriptorius gefunden zu haben. 
Wird dieses Zentrum durch einen oberhalb desselben gefiihrten Schnitt vom Gehirn 
getrennt, so dauern die Atembewegungen des Rumpfes fort und sind die des Kopfes 
aufgehoben; das Umgekehrte tritt ein, wenn der Schnitt unterhalb des Zentrums 
fallt. Flourens war keineswegs, wie viele annehmen, der Meinung, daB dieser 
Runkt lediglich die Atembewegungen beherrsche; yielmehr glaubte er, daB er auch 
die Koordination aller fiir die Erhaltung des Tieres bedeutsamen Bewegungen

’) Cl. Galenus, De anatomicis administrationibus ed. Kiihn. Leipzig 1821. 
Liber VIII, Cap. IX, p. 696 (nach Longet zitiert). — 2) Z. B. von Lorry, Mćmoires 
des savants etrangers, Acad. des sciences 3, 366, 1760. — “) C. Legallois, Oeuvres 
(edit. Pariset) 1, 64, Paris 1824. — 4) Ch. Bell, Physiol. u. pathol. Untersuchungen 
des Neryensystems (deutsch v. Romberg), 2. Aufl., Berlin 1876, S. 117ff. — 
6) Die hauptsachlichsten auf das Atemzentrum beziiglichen Arbeiten dieses Forschers 
finden sich abg.edruckt in P. Flourens, Recherches experim. sur les propriótes 
et les fonctions du systeme nerveux. II. ódition. Paris 1842. Chap. X—XII 
(p. 169—213); s. ferner: Compt. rend. Acad. des sciences 33, 439, 1851. Von der 
engen Umgrenzung des Noeud vital ist iibrigens Flourens spater zuriickgekommen: 
Journ. de la physiol. 2, 168, 1859.
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(moucements de conservation) besorge; dafi er fiir sie dieselbe Kolie spiele wie seiner 
Meinung nach das Kleinhirn fiir die Koordination des Stehens und Gehens. Ja 
noch mehr: von diesem Punkte hangen nach ihm alle anderen nervosen Funk
tionen ab, er ist der Zentralpunkt des ganzen Nervensystems. Spater ist Flourens 
noch viel weiter gegangen, ist seine Auffassung dieses Zentrums immer yitalistischer 
ge worden. Sie kulminiert in der nach dem Vorgang von Lam arek (fiir den 
Vegetationspunkt der Pflanze) gewahlten Bezeichnung: noeud vital. Trotz aller 
Abneigung der modernen Forschung gegen vitalistische Lehren hat der „Lebens- 
knoten“ in den Lehrbiichern seinen Kamen und sein Ansehen bis auf den 
heutigen Tag behauptet. In der gegenwartigen Physiologie erscheint er geradezu 
ais der Typus eines nerviisen Zentrums, bestimmt und geeignet, eine Vielheit ner- 
vbser Apparate zu einheitlicher und geordneter Tatigkeit zusammenzufassen.

Gegen die Ansichten Flourens’ iiber die Lagę und Ausdehnung dieses Zen
trums sind freilich mancherlei Einwande erhoben werden. Longet (1847), der 
geneigt war, das Atemzentrum in die grauen Massen des Seitenstranges der Óblongata 
zu verlegen, sah ebenso wie Volkm.ann die Atembewegungen beider Korperseiten 
nach medianer Teilung des ganzen Kopfmarkes fortdauern‘). Scłiiff (1852) 
schnitt den Flourenssehen angeblichen Lebensknoten und das ihn umschlieBende 
Dreieck von grauer Substanz ganz und gar heraus; er exzidierte ferner aus der 
ganzen Lange der Óblongata die graue Substanz des Bodens neben der Mittellinie 
in der Breite von fast zwei Linien; er loste endlich den hinteren Teil der Alae 
cinereae ab — alles, ohne Atmung und Leben zu gefahrden. Aus diesen Versuchen 
schloB Schiff, daB jede KorperhaMte ihr eigenes Atemzentrum habe und daB das- 
selbe jederseits wenig hinter dei' Austrittsstelle der Vagi nahe dem Seitenrande 
des grauen Bodens des yierten Ventrikels gelegen sei!).

Brown-Seąuard (1855) behauptete, daB man bei Vbgeln die ganze Oblon- 
gata entfernen konne, ohne daB die Atmung aufhore; er fiihrt auch andere 
Autoren an zum Beweise dafiir, daB bei neugeborenen Saugetieren und bei Reptilien 
(Krokodilen) das Kopfmark fiir das Bestehen der Atmung nicht nótig ist a).

Durch die ganze fernere Geschichte des Atemzentrums zieht sich das Betreben, 
zumeist unter Anerkennung seines bulbaren Sitzes, es genauer zu lokalisieren. Fast 
jeder Autor verlegt es aber an eine andere Stelle: Gierke fand, in Uberein
stimmung, wie es scheint, mit alteren Angaben von Longet, daB das graue Sub
stanz enthaltende Solitarbiindel (F. s. Fig. 31) durchsehnitten werden muB, um 
die Atmung aufzuheben. Mislawsky leugnet dies und erkennt das Atemzentrum 
in gewissen Zellgruppen in der Nahe der Hypoglossuswurzeln; nach Knoll liegt 
die obere Grenze des Atemzentrums 5 mm iibei- der Calamusspitze; Gad und 
Marinescu yerlegen es in die Formatio reticularis, und zwar beim Kaninchen in 
den zellenreicheren lateralen Teil derselben; nach Christiani setzt sich das 
Atemzentrum zusammen aus den nach seinen und Martins Untersuchungen 
respiratorisch wirksamen Partien der Sehhiigel und der Vierhiigel4).

') F. A. Longet, Anatomie u. Physiol. des Neryensystems (deutsch von 
J. A. Hein) 1, 325, Leipzig 1847. Uber die Folgen der medianen Spaltung des 
Kopfmarkes vgl. auch: O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1881, S. 78; 
Ph. Knoll, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 97, 170, 1888; A. Kreidl, Pfliigers 
Arch. 74, 181, 1899. Aus diesen letzteren Mitteilungen geht hervor, daB unter gewissen 
Bedingungen, z. B. nach einseitiger Vagusdurchschneidung, die durch die Kopf- 
markspaltung nicht gestorte Synchronie der Atembewegungen beider Seiten aufhort. 
— *) M. Schiff, Lehrbuch d. Physiol. d. Menschen. Lahr 1851, S. 322. — 
3) E. Brown-Sćquard, Experimental and clinical researches on the physiology 
and pathology of the spinał cord. Richmond 1855, p. 51; Journ. de la physiol. 
1, 217, 1858 u. 3, 151, 1860. — 4) Gierke, Pfliigers Arch. 7, 583, 1873 und 
Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1885, Nr. 34; N. Mislawsky, Zentralbl. f. d. med. 
Wiss. 1885, Nr. 27; Ph. Knoll, Sitzungsber. Wien. Akad. d. Wiss. 92 (3), 328, 1885, 
und Biolog. Zentralbl. 6, 310, 1886; Joh. Gad, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1893, S. 175; Joh. Gad et Marinescu, Compt. rend. Acad. des sciences 115, 444, 1892; 
A. Christiani, Monatsber. d. Beri. Akad. d. Wiss. 1881, Febr.; Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1880, S. 295; H. N. Martin and W. D. Booker, Journ. of Physiol. 1 (1878).
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Die Frage nach der Lokalisation des Atemzentrums, die bisher in so 
unbefriedigender Weise beantwortet worden ist, ware miiBig, wenn es iiber- 
haupt kein einheitliches, anatomisch mehr oder weniger eng begrenztes 
Atemzentrum gabe. Der Flourensschen Anschauung gegenuber, die das 
zweckentsprechende rhythmisch abwechselnde Zusammenwirken der Respi- 
rationsmuskeln auf einen zusammenfassenden und koordinierenden Zentral- 
punkt zuriickfuhrt, laBt sich, wie ich in meinen von 1880 bis 1893 aus-

Querschnitt (les Kopfmarkes durch die Mitte des Olivenkernes. (Nach Henie.)
Fpy Fun. pyramidalis. Fr Fun. restiformis. Np Nuci, pyramidalis. No Nuci. óliv. Noa Nuci. oliv. 
access. Nh Nuci, hypoglossi. Nv Nuci. vagi. Ngl Nuci, glossopharyngei. Po Ponticulus. R Raphe. 

IX N. glossopharyng. XII N. hypoglossus. Fs Funicul. solitarius.

gefiihrten Arbeiten gezeigt habe1), eine solche grundsatzlich verschiedene 
Ansicht mit gewichtigen Grrunden verteidigen.

DaB selbst das verwickeltste Zusammenwirken von Muskeln zu einheit- 
lichen Bewegungszwecken besonderer Koordinationszentren nicht bedarf, 
dafi die Existenz solcher bei der Yielseitigkeit der mbglichen Kombinationen

') O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1880, S. 518; 1881, 8. 78 
u. S. 519; 1883, S. 80; 1887, S. 237; 1888, 8. 283; 1891, 8. 486; 1893, 8. 397. 
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sogar undenkbar ist, das lehren die Erfahrungen iiber die spinalen Reflex- 
koordinationen, von denen im IV. Abschnitt (S. 293) die Rede gewesen ist. Wie 
hier die spinalen Ursprungszentren (Segmentalzentren) der Bewegungsnerven 
in bald der einen, bald der anderen Kombination tatig werden, je nach der 
Art und der Starkę und dem Orte des sie hervorrufenden Empfindungs- 
reizes, so kónnte man sich vorstellen, daB auch das, was man ais Atem
zentrum bezeichnet, kein anatomisch einheitliches Gebilde ist, sondern nur 
der Inbegriff aller der bei der Atmung in Wirkung tretenden 
Segmentalzentren des Riickenmarkes und Kopfmarkes. DaB solche 
Segmentalzentren der Atmungsmuskeln bestehen, unterliegt keinem Zweifel; 
denn wie alle Bewegungsnerven entspringen auch die bei der Atmung 
beteiligten aus den entspreehenden in der Medulla spinalis und teilweise 
auch in der Oblongata gelegenen Nervenkernen. DaB diese reflektorisch und 
automatisch tatig werden konnen, laBt sich experimentell beweisen.

Fiir diese und gegen die zentralisierende Auffassung lassen sich mancherlei 
Tatsachen und Uberlegungen anfiihren:

1. Bei dei- Mannigfaltigkeit der Kombinationen der Atemmuskeln, wie sie 
sich besonders bei den modifizierten Atemreflexen darstellt, sind die Lokalisatoren 
genótigt, eine ganze Anzahl besondęrer Koordinationszentren fiir die bei der Atmung 
beteiligten Muskeln anzunehmen. Wer das zusammenfassende Atemzentrum an- 
erkennt, wird konseąuenter Weise auch die Existenz einheitlicher und anatomisch 
begrenztei- Zentren fiir Husten, Niesen, Erbrechen, Lachen, Weinen usw. behaupten 
miissen. Eine solche Annahme hat aber ebensowenig Wahrscheinlichkeit fiir 
sich wie die Behauptung, daB spinale Koordinationszentren fiir alle die ver- 
schiedenen vom Riickenmark vermittelten Reflexkombinationen existieren. (Vgl. 
8. 295).

2. Da die Fahigkeit besteht, willkiirlich die einzelnen Atmungsmuskeln 
(Zwerchfell, Rippenheber) in Tatigkeit zu setzen, miifite der Rindenimpuls ent- 
weder unter Umgehung des vorausgesetzten gemeinsamen Zentrums 
an den einzelnen segmentalen Zentren angreifen oder das gemeinschaftliche bul- 
bare partiell erregen konnen. Beide Angriffsweisen wurden fiir die Lokalisatoren 
sehr unbefriedigend sein; doch haben sich sogar eifrige Verfechter der Flourens- 
schen Ansicht zugunsten des ersteren Weges ausgesprochen *)•

3. Es ist unklar, welche Atmungsmuskeln eigentlich in dem gemeinsamen 
Zentrum reprasentiert sein sollen: nur die unter den gewbhnlichen Bedingungen 
tatigen oder alle, auch die accessorischen ? Da bei anwachsendem Atmungsreiz 
auch Gesichts-, Nacken- und Extremitatenmuskeln in geordnete respiratorische 
Tatigkeit kommen, mufite man konseąuenterweise annehmen, daB auch sie im 
Atemzentrum vertreten sind. Die respiratorische Tatigkeit kann aber unter Um- 
standen auch noch zahlreiche andere Muskeln mitergreifen, die zum Zwecke der 
Atmung gar nichts beitragen und doch synchron mit den eigentliclien Atmungs
muskeln arbeitenl 2). Haben auch sie alle ihre Vertretung im Atemzentrum ? 
Viele werden sagen, es handle sich hierbei um Irradiationen. Damit ware aber 
zuzugestehen, daB auch bei der normalen Atmung nur eines der segmentalen 
Zentren primar tatig zu sein und seine Erregung auf die anderen Segmental
zentren auszustrahlen brauchte.

4. Wenn ein gemeinsames Zentrum existiert, so ware vorauszusetzen, daB 
zentripetale Impulse, welche die Atmung verandern, durch Vermittelung dieses 
Zentrums wirken und daher alle Atmungsmuskeln in gleichem Sinne beeinflussen. 

l) Ph. Knoll, Sitzungsber. Wien. Akad. d. Wiss. 92 (3), 1885, Juliheft. —
2) O. Langendorff, a. a. O. 1880, S. 543. In der Narkose begleiten sehr oft 
regelmaBige Extremitatenbewegungen jeden Atemzug. Vgl. dazu die Angaben 
von A. Mosso iiber die analogen Erseheinungen beim schlafenden Menschen und 
andere einschlagige Beobachtungen. Archivio di Fisiologia 1, 143, 1904.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 22



338 Atemzentrum.

Letzteres ist aber nicht der Fali. Bei Reizung des zentralen Vagusstumpf es (am 
Kaninchen) kann das Zwerchfell in inspiratorischen Stillstand geraten, wahrend 
gleichzeitig die Nasenfliigel ihre Atembewegungen fortsetzen oder sogar in Ex- 
spirationsstellung verharren'). Beim Frosch sah ich infolge leichter mechanischer 
Beizung der Gesichtshaut die Bewegungen der Nasenlocher lange stillstehen, 
wahrend die iibrigen Atembewegungen fortdauerten. Die Brustatmung (bei Hunden 
und Katzen) kann rhythmisch weitergehen, wahrend das Zwerchfell durch Vagus- 
reizung stillsteht oder (infolge operatiyer Eingriffe am Kopfmark) sich in anhal- 
tendem Krampfe beflndet *).

Uberhaupt besteht, worauf Mos so wiederholt hingewiesen hat, eine weit- 
gehende Unabhangigkeit der Atembewegungen des Kopfes, des Zwerchfelles und 
des Thorax yoneinander, sowohl was ihre Starkę ais ihren Rhythmus anlangt. 
Jedes entsprechende Segmentalzentrum kann unabhangig von den anderen mehr 
oder weniger rasch und kraftig in Tatigkeit treten, das eine friiher absterben ais 
das andere3).

') J. Rosenthal, Die Atembewegungen und ihre Beziehungen zum Nernus 
nagus. Berlin 1862, S. 217 u. 218. — 2) Derselbe, a. a. O., S. 31 u. 163; 
M. Marckwald, Zeitschr. f. Biol. 23, 71, 1886. — 3) A. Mosso, Reale Accademia dei 
Lincei 1884/85, anno 282, p. 25; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1886, Suppl., S. 68 ff. —
4) P. Rokitansky, Wien. med. Jahrbiicher 1874, S. 30; v. Schroff, ebenda 1875,
S. 324. — 5) 0. Langendorff, a. a. O. 1880. — 6) L. Fredericą, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1883, Suppl., S. 51; Ph. Knoll, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d.
Wiss. 92, 328, 1885; 97, 163, 1888; M. Schiff, Archiyes des sciences phys. et 
natur. 16 (3), 596, 1886; Gesammelte Beitrage zur Physiologie 1, 1, Lausanne 1894; 
H. Girard, Recherches sur 1’appareil respiratoire central. Geneye et Bale 1891; 
H. Kronecker, Deutsche med. Wochenschr. 1887, Nr. 36/37; M. Marckwald, 
Zeitschr. f. Biol. 23 (1886); Mitt. d. Naturf. Ges. in Bern 1889, S. 59; J. Gad, 
a. a. 0.; F. A. Kehrer, Zeitschr. f. Biol. N. F. 10, 450, 1893; R. Arnheim, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1894, S. 1; M. Lewandowsky, ebenda 1896, S. 483.

5. Wird durch die obigen Anfiilirungen schon bewiesen, dafi eine gewisse 
Autonomie der dem zentralen Atmungsapparat angehorenden Teilzentren besteht, 
so wird eine solche in biindigster Weise bewiesen dadurch, dafi es unter Um
standen gelingt, einzelne dieser Zentren, aus dem Zusammenhang mit 
dem sog. Lebensknoten gelost, in selbstandiger automatischer Tatigkeit 
z u sehen. Schon oben wurde erwahnt, dafi Brown-Sequard Angaben iiber das 
Atmen kopfmarkloser Tiere gemacht hat. Spater haben im Strickerschen Labora
torium v. Rokitansky und v. Schroff nach hoher Durchschneidung des Hals- 
markes Atembewegungen beobachtet, der erstere, indem er Kaninchen nach der 
Operation mit Strychnin vergiftete, der letztere, indem er die Tiere (Kaninchen 
und Hunde) eine Zeitlang bei kiinstlicher Atmung im Warmekasten hielt4).

Ich selbst habe nach Abtragung des Kopfmarkes, bei neugeborenen oder 
wenige Tage alten Kaninchen, Katzen und Hunden, seltener an alteren Tieren, 
bei Tieren jeden Alters aber unter Zuhilfenahme geringer Strychnindosen (0,5 bis 
1 mg Strychn. nitr.), rhythmische Atembewegungen auftreten sehen. Notwendig 
ist, dafi sofort nach der Operation kiinstliche Atmung eingeleitet wird. Wenn man 
durch diese hin und wieder die aufgetretene Spontanatmung ablost, kann man 
lange Zeit hindurch die automatische Tatigkeit der spinalen Atemzentren 
beobachten5).

Die Richtigkeit dieser Beobachtungen ist auf Grund ungeniigender Versuche oft 
bestritten und die daraus gezogenen Schliisse yielfach abgelehnt worden6). Die 
einen haben nach Isolation des Riickenmarks weder Atemreflexe noch automatische 
Atmungen gesehen; andere geben die ersteren zu, yermissen aber die letzteren; 
manche konzedieren das Vorkommen anscheinend selbstandiger Atembewegungen, 
halten sie aber fiir reflektorisch oder fiir Krampfe oder erklaren die am freigelegten 
Zwerchfell beobachteten Kontraktionen fiir sekundare Zuckungen, durch elektrische 
Einwirkung des Herzens auf den jV. phrenieus yeranlafit, oder yergleichen sie mit 
den rhythmischen Zuckungen absterbender Intercostalmuskeln und abgeschnittenei- 
Insektenbeine.
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Die Wahrheit ist, dafi es sich um zweifellose, automatische, geordnete Atem

bewegungen handelt, die in mehr oder weniger gleichmafiigem Rhythmus oft in 
langen Reihen einander folgen, und die auch in den Fallen, in denen Strychnin 
angewendet wird, nichts mit reflektorischen Krampfen zu tun haben.

Mehrere Jahre nach mii- hat Wertheimer am erwachsenen Hunde ohne 
Zuhilfenahme von Vergiftung nach Abtrennung des Kopfmarkes spontane, rhyth- 
mische Atmungen erhalten. Er hat die kunstliche Atmung lange, zuweilen 4 bis 
5 Stunden, fortgesetzt, ehe die spontane erschien; diese war sehr freąuent und 
wenig regelmafiig und konnte, einmal erwacht, lange Zeit andauern. Bei vorher 
abgekiihlten Tieren kehrte die Atmung oft schon unmittelbar nach der Sectio bulbi 
zuriick ’).

In letzter Zeit hat Mosso bei Katzen, die er nach der Abtrennung der Oblon- 
gata unter kiinstlicher Respiration im warmen Bade hielt, ebenfalls das Auftreten 
spinaler Atembewegungen beobachtet. Er hat ferner wahrscheinlich gemacht, dafi 
die sog. Terminalatmungen des erstickenden Tieres lediglich spinaler Natur sind!).

6. Von den Verteidigern des bulbaren Atemzentrums ist betont worden, dafi 
einseitige Durchschneidung des Markes dicht unter der Calamusspitze die Atem
bewegungen der gleichen Kbrperseite dauernd aufhebe3). Dies ist jedoch nur 
manchmal der Fali; andere Małe fehlt entweder jeder Stillstand oder er ist nicht 
bleibend. Ein Einwand gegen das Bestehen selbstandiger spinaler Atemzentren ist 
also aus diesen Versuchen nicht herzuleiten. Allerdings kbnnen sie auch nicht ais 
Beweis fiir dereń Existenz dienen4).

’) E. Wertheimer, Journ. de l’anat. et de la physiol. 22, 458, 1886; 23, 
567, 1887; Archiyes de physiol (5. ser.) 1, 761, 1889. — s) A. Mosso, Rendiconti 
R. Accademia dei Lincei vol. 12 (2. sem.), ser. 5, fasc. 11, p. 535 u. fasc. 12, p. 585,
1903. — 3) M. Schiff, Pfliigers Arch. 4, 225, 1871; M. Marckwald, The move- 
ments of respiration etc., London 1888, p. 149. — 4) O. Langendorff, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1893, 8. 397; F. W. Mott, Journ. of Physiol. 12, V, 1891; 
Philos. Transact. 183 B., 1.

Aus den hier angefiihrten Beobachtungen geht hervor, daB die vom 
Kopfmark isolierten spinalen Ursprungszentren des Zwerchfells 
und der Rippenheber automatisch tatig sein kónnen.

Da die Annahme eines den Ausgangspunkt der Atmungsinnervation dar- 
stellenden bulbaren Zentrums in erster Linie sich auf die angebliche Tatsache 
stiitzt, daB Zerstórung des Kopfmarkes oder Abtrennung desselben vom Riicken- 
mark alle Atembewegungen sofort und fiir immer aufhebt, so ist damit der 
Grundpfeiler der Legallois-Flourensschen Lehre erschiittert.

Eine andere Frage ist, ob die Koordination der Atembewegungen die 
Existenz eines einheitlichen, den Segmentalzentren der Atemnerveu iiber- 
geordneten Zentrums erfordert. Die von Mosso bewiesene relative Unab- 
hangigkeit der einzelnen am Atmungsakt beteiligten Bewegungen voneinander 
macht das Bestehen eines solchen Apparates nicht gerade wahrscheinlich. 
Die weiteren, im Vorangehenden angefiihrten Beobachtungen und Betrach- 
tungen haben gezeigt, dafi selbst, wenn immer eine tadellose Koordination 
bestande, dies ein eigenes koordinierendes Zentrum nicht erfordern wiirde.

Anstatt mit einem monarchischen Staatswesen, dessen Oberhaupt alle die 
Faden der Einzelregierungen in der Hand halt, vergleiche ich den zentralen 
Atmungsapparat mit einer fóderativen Republik, dereń einzelne, fiir sich 
bis zu einem gewissen Grade voneinander unabhangigen Glieder durch ein 
inneres Band zu gemeinsamen Zieleń yereinigt sind.

Danach wurden die einzelnen Segmentalzentren der Atmungsmuskeln, 
die nichts anderes sind ais die entspreehenden Teile der Kerne des N. facialis, 

22*
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N. vagus, N. plirenicus, der Intercostalneryen usw., nur dureh ein funk
tionelles Band zusammengehalten sein, wiirde das Atmungs- 
zentrum somit einen physiologischen Begriff, keine anatomische 
Einheit darstellen.

Vielleiclit ist einer der Kerne durch besonders hohe Erregbarkeit oder 
besonders starkę Entwickelung der Atemreize ausgezeichnet und bildet deshalb 
in der Regel den Ausgangspunkt der Erregung. Dieser Kern kónnte der 
des Vagus sein, der durch seine anatomischen Beziehungen yielleicht zentri
petalen, seine Erregbarkeit dauernd erhóhenden Einfliissen ganz besonders 
ausgesetzt ist. Insofern ware dieser dann der fiihrende Teil des Atem
zentrums, aber doch, was ich besonders betonen móchte, himmelweit ver- 
schieden von dem, was die Anhanger der Flourensschen Lehre ais fiihrendes 
Atemzentrum bezeichnen: er ware nur ein primus Inter pares.

In dieser Auffassung lagę eine Versóhnung der widerstreitenden An
sichten iiber die Bedeutung des Kopfmarkes fiir die Atmung. Mit ihr kónnten 
sich auch diejenigen Forscher einyerstanden erklaren, die betonen, daB in 
der Regel die Zerstórung des unteren Kopfmarkes die Atmung aufhebt, und dem 
bei solchen Operationen meiner Meinung nach stark ins Gewicht fallenden Shock 
der distalen Neryenzentren eine nur geringe Bedeutung zuerkennen wollen.

Mit dieser Anschauungsweise waren auch die Befunde yon GroBmann 
yereinbar, denenzufolge jeder der drei nach ihm das Atemzentrum zusammen- 
setzenden Neryenkerne (Thorax-, Vagus- und Facialiskern) einzeln zur 
Abgabe rhythmischer Impulse im allgemeinen zwar nicht befahigt ist, es aber 
bleibt, solange er noch mit einem der beiden anderen Kerne im Zusammenhang 
steht i).

Die Untersuchungen iiber das Atemzentrum haben in erster Linie das 
Inspirationszentrum beriicksichtigt. Erfolgt die Ausatmunglediglich passiy, 
so bedarf man offenbar der Annahme eines eigenen Exspirationszentrums 
nicht. Fiir die aktive Exspiration soli nach den einen ein nur reflektorisches, 
nach den anderen ein automatisches Zentrum bestehen. Wo es liegen soli, 
wird nur yermutungsweise angegeben; Gad und Arnheim yerlegen es in 
die Medulla oblongata2'). Indessen setzt es sich hóchstwahrscheinlich nur aus 
den Neryenkernen der bei der Exspiration beteiligten Muskeln zusammen, 
liegt also seinem iiberwiegenden Teile nach im Riickenmark.

Ebensowenig wie fiir dieses Zentrum ist der bulbare Zentralsitz fiir die 
Bewegungen des Erbrechens, Hustens, Niesens, Gahnens usw. erwiesen. 
Eigene Koordinationsapparate fiir diese Reflexe anzunehmen, ist durchaus iiber- 
fliissig.

Die yorangehenden Angaben iiber das Atemzentrum beziehen sich auf das 
der Saugetiere. Mutatis mutandis werden sie auch fiir das der V6gel Geltung 
haben. Uber die Automatie der spinalen Respirationszentren bei den Reptilien 
liegen bisher nur wenige, nicht ubereinstimmende Mitteilungen vor. Beim Frosch 
befindet sich das Atemzentrum ausschlieBlich im Kopfmark; denn von hier ent
springen die beteiligten Neryen (Trigeminus und Vagus). Ein Schnitt, der die

’) M. GroBmann, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 98 (3), 385, 1889; 
S. Exner, Entwurf zu einer physiol. Erklarung der psychischen Erseheinungen, 
Leipzig u. Wien 1894, S. 80; A. Kreidl, Pfliigers Arch. 74, 181, 1899. — 2) J. Gad, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1886, S. 388 u. 1893, S. 183; R. A rnheim, a. a. O., 
S. 33; M. Lewandowsky, a. a. O., S. 487.
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beiden Kerne dieser Nerven yoneinander trennt, hebt nach Schrader die Atem
bewegungen auf; doch konnte beobachtet werden, daB nach Zerstórung eines 
derselben der andere noch rhythmische Bewegungen yeranlaBte *).
Bei den Knochenfischen soli das Atemzentrum in der den 61- 
proximalen Teil der Rautengrube iiberspannenden Briicke ge
legen sein s).

Bei yielen Arthropoden, und zwar bei solchen, bei 
denen die Metamerie des Zentralneryensystems noch nicht durch 
weitgehende Verschmelzung yon Bauchmarkganglien yerwischt 
ist, ist der strikte Nachweis zu fiihren, daB der Teil der Ganglien- 
kette, der den bei der Atmung beteiligten Nerven zum Ursprung 
dient, das Atemzentrum enthalt, ja daB bei gewissen Formen 
jedes atmende Kórpersegment sein eigenes autonomes Atem
zentrum im zugehórigen Ganglion besitzt. So liegt bei gewissen 
Krebstieren (Idotliea, Limulus) das Zentrum fiir die respira- 
torischen Bewegungen des abdominalen Kiemenapparates in den 
abdominalen Ganglien3). Bei den Libellenlarven werden die 
zur Wasseratmung dienenden Bewegungen der Rectalpumpe von 
den entspreehenden hinteren Abschnitten des Bauchmarkes inner- 
yiert4). Bei den ausgebildeten Libellen (Fig. 61) setzt nicht 
allein das abgetrennte Abdomen seine Atembewegungen fort, 
sondern es atmen auch isolierte Hinterleibsegmente, sofern sie 
mit dem entspreehenden Ganglion inVerbindung geblieben sind8). 
Das Atemzentrum ist hier sozusagen das Ideał eines aus auto
nomen Segmentalzentren bestehenden, geordnet arbeitenden rhyth- 
misch-automatischen Zentralapparates.

') M. E. G. Schrader, Pfliigers Arch. 41, 89, 1887. •— 2) Flourens, Systeme
nerveux, p. 432; J. Steiner, Die Funktionen des Zentralneryensystems usw., 2. Abteil., 
Braunschweig 1888, S. 34. — 3) O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1888,
S. 284; J. H. Hyde, Journ.. of Morphology 9, 431, 1894; J. Loeb, Einleitung in
die yergleiehende Gehirnphysiologie usw., Leipzig 1899, S. 71 u. 72. — 4) B. Luch-
singer, Pfliigers Arch. 22, 168, 1880. — 5) F. Plateau, Recherches expćrimentales
sur les mouyements respiratoires des insectes, Bruxelles 1884, p. 118 (doi-t auch
ahnliche Angaben friiherer Autoren); O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1883, S. 80. — 6) Marshall Hall, Abhandlungen iiber das Neryensystem. Aus
d. Engl. v. G. Kursehner, Marburg 1840, 8. 87 ff. — 7) W. Volkmann, Arch. f.
(Anat, u.) Physiol. 1841, S. 342. — 8) K. Vierordt, Wagners Handwórterbuch 
d. Physiol. 2, 912, 1844. — 9) W. V. Wittich bei E. Rach, Quomodo medulla 
oblongata, ut respirandi motus efficiat, incitatur. Diss. Kónigsberg 1863 undYirchows 
Arch. f. pathol. Anat. usw. 27, 322. — I0) M. Schiff, Lehrb. d. Physiol. des 
Menschen, Lahr 1858/59, S. 413; Ges. Beitr. zur Physiol. 1, 42, 1894. — ll) J. Rosen- 
tlial, Hermanns Handbuch d. Physiol. 4 (2), 269 ff., 1882.

Bauchmark einer Li- 
belle. Die Abbildung 
zeigt die Segmental
zentren der einzel
nen Abdominalseg- 

mente.
(MitBenutzung einer 
Fig. von V. Graber.)

2. Die Automatie des Atemzentrums.
Legallois, Bell, Flourens haben das „primum mobile" der Atmung 

in das Kopfmark yerlegt, iiber die Natur seiner Tatigkeit sieh aber nicht 
naher geauhert. Joh. Muller erklarte sie fiir eine automatische und trat 
dadurch in Gegensatz zu M. Hall, der die Atmung ais einen durch die 
Nn.Uagi yermittelten, durch den Willen geregelten und kontrollierten Reflex- 
akt ansah6). Eine reflektorische Tatigkeit des Atemzentrums haben auch, 
und zwar unter Beriicksichtigung nicht nur der Vagi, sondern auch der sen
siblen Nerven der Haut und anderer Organe, Volkmann7), Vierordts), 
y.Wittich9), Schiff10 *) angenommen; seine Automatie hat besonders Rosen- 
thal11) yerteidigt. Er sah die Atembewegungen des Kaninchens fortdauern, 
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nachdem das Riickenmark am 7. Halswirbel, das Gehirn in der Vierhiigel- 
gegend, alle hinteren Wurzeln am Halsteil des Riickenmarks und beide Vagi 
durchsehnitten waren. Die Verteidiger der reflektorischen Funktion des 
Atemzentrums hatten angenommen, daB die Kohlensaure des Blutes die zentri
petalen Nerven errege. Rosenthal glaubte, daB der „Blutreiz“ direkt auf das 
Atemzentrum des Kopfmarks wirke, und sah diese Ansicht dadurch bestatigt, 
daB am apnoisch gemachten Tiere VerschluB der Kopfarterien Atembewegungen 
hervorrief.

Spater habe ich, und fast gleichzeitig auch Schrader und Knoll, Versuche 
an Fróschen angestellt, aus denen hercorging, dafi das von fast allen sensiblen 
Einfliissen isolierte Atemzentrum fortfahrt, seine Antriebe den Atmungsmuskeln 
zuzusenden1). Ich entfernte beim Frosch GroBhirn und Mittelhirn, durchschnitt 
das Mark im oder dicht hinter dem Atlas, zerstórte den distalwarts von diesem 
Schnitt gelegenen Teil des Riickenmarks und fiigte dazu noch die Fortnahme der 
Lungen und des Herzens. Dennoch blieben die Atembewegungen des Mundbodens, 
der Nasenlocher und der Stimmritze erhalten. Auch Knoll vermochte Frósche 
nach Isolation des Kopfmarks durch mehrere Tage atmend am Leben zu erhalten.

Ais neuester Verteidiger der Reflexnatur der rhythmischen Atembewe
gungen, wenn auch mit einem gewissen Vorbehalt, tritt Marckwald auf2).

Er durchschnitt bei Kaninchen das Kopfmark in der Hohe der Tubercida acustica 
und sah danach die Atmung regelmafiig weitergehen. Fiigte er zu dieser Operation 
aber die Durchschneidung der N. ragi hinzu, so anderte sich der Atemmodus in auf- 
fallender Weise: es traten Inspirationskrampfe von kiirzerer oder langerer Dauer 
(bis 1% Minuten und dariiber) auf, die mit aktiven oder passiven Exspirationen 
abwechselten. Durchschneidung des Riickenmarks in der Hohe des letzten Hals- 
wirbels, der Plexus brachiales und cervicales und der Nn. glossopharyngei brachte 
weitere Anderungen des Bildes nicht hervor. Aus diesen Versuchen schlofi Marck
wald, dafi die normale rhythmische Atmung ein vomehmlich durch die Vagi 
vermittelter reflektorischer Akt sei. Fallen die Vagi fort, so decken ihren Ausfall 
die „oberen Hirnbahnen", d. h. die hóheren Sinnesnerven, der Trigeminus u. a. 
Fehlen beiderlei Impulse, so vermag das nunmehr nur noch automatisch tatige 
Zentrum sich lediglich in der Erregung arhythmischer Atemkrampfe zu aufiern.

Wie wenig indessen die von Marckwald erhobenen Befunde eine Ver- 
allgemeinerung zulassen und wie irrtiimlich die daraus gezogenen Schliisse 
sind, haben iibereinstimmend die Untersuchungen von Loewy3) und die von 
Franek und mir4) gezeigt.

Wir wiesen nach, dafi das isolierte Atemzentrum des Kaninchens und der 
Katze nicht nur automatische Tatigkeit zu entfalten, sondern auch eine fast nor
male Atemrhythmik zu unterhalten vermag. Die Atemkrampfe erkannten wir ais 
eine nebensachliche und in ihrer Starkę und Dauer schwankende, zuweilen sogar 
fehlende Folgę der Hirnverletzung. Ihr Ausbleiben bei Unversehrtheit der Vagi 
erklarte sich aus der regulatorischen Tatigkeit dieser Nerven.

Da auch Loewy dartun konnte, dafi das isolierte, von allen sensiblen 
Verbindungen losgeldste Atemzentrum der Saugetiere eine rhythmische und 
vom Blutreiz in normaler Weise abhangige Tatigkeit zu entfalten vermag, so 
diirfen wir die Frage, ob eine Automatie des Atemzentrums besteht oder

') O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 285; M. E. G. Schrader, 
Pfliigers Arch. 41, 89, 1887; Ph. Knoll, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 95 
(3), 1887. — 2) M. Marckwald, Zeitschr. f. Biol. 23, 1887, S. 54 d. Sonder- 
abdruckes u. sp. — 3) A. Loewy, Pfliigers Arch. 42, 245, 1888. — 4) C. Franek 
u. O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1888, S. 286. 
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nicht, fiir Kaltbliiter und Saugetiere im bejahenden Sinne beantworten; auch 
den spateren Bestrebungen, die Richtigkeit der Marckwaldschen Auffassung 
durch unblutige Abtrennung der Oblongata (Paraffineinspritzung in die Hirn- 
gefafie) zu erweisen, werden wir keine groBere Beweiskraft gegen diese Auf
fassung zuzuerkennen genótigt sein 1).

') M. Marckwald, Zeitsehr. f. Biol. 26, 260, 1890; L. Asher u. Fr. Liischer,
ebenda 38, 499, 1899. — 2) A. Mosso, Accad. dei Lincei 12, 594, 1903. —
3) Yulpian, Leęons sur l’appareil vaso-moteur, Paris 1875; A. Dastre et
J. P. Morat, Becherches experimentales sur le systeme nerveux vasomoteur, Paris 
1884; B. Tigerstedt, Lehrb. der Physiol. des Kreislaufes, Leipzig 1893, S. 516 bis 
541. — 4) M. Schiff, Unters. z. Physiol. d. Neryensystems, Frankfurt a. M. 1855,
S. 198; K. Ludwig und L. Thiry, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 49, 421, 
1864; A. v. Bezold, Unters. iiber die Innervation des Herzens 2, 273, Leipzig 1863.
-— 5) Ph. Owsjannikow, Ber. d. Sachs. Ges. d. Wiss., math.-phys. Abteil., 1871; 
C. Dittmar, ebenda 1873. Ahnlich C. Eckhard, Beitr. z. (Anat, u.) Physiol. 7, 81, 
1876 (1873).

Zur Stutze der nicht reflektorischen Arbeitsweise des Atemzentrums kann 
auch die Erfahrung dienen, daB in der Asphyxie nicht seiten die Reflex- 
tatigkeit friiher erlischt ais die Atembewegungen * 2).

III. Beziehungen des Zentralorgans zur Blutbewegung.

1. Gefafitonus und vasomotorische Zentren3).
Seit den Arbeiten von Ludwig und seinen Schiilern verlegt man in das 

Kopfmark einen alle GefaBnerven des Korpers zusammenfassenden Zentral- 
apparat, das ,GefaBnerven zentrum oder vasomotorische Zentrum. 
Nachdem schon Schiff (1855) die Existenz eines solchen vermutet hatte, 
wiesen Ludwig und Thiry (1864) nach, daBgewisse kurz zuvor von v.Bezold 
beschriebene Erseheinungen (Sinken des arteriellen Blutdruckes nach Ab
trennung der Med. oblongata, Steigen desselben bei Reizung des Halsmarkes) 
durch das Yorhandensein eines tonisch tatigen vasomotorischen Zen
trums im Kopfmark erklart werden miissen. Sie zeigten ferner, daB das
selbe auch reflektorisch erregt werden kann4). Mit der naheren Lokali- 
sierung dieses Zentrums haben sich spater in Ludwigs Laboratorium 
Owsjannikow und Dittmar beschaftigt. Indem sie durch systematische 
Schnittreihen die Oblongata quer durchteilten und dabei die Hohe des Blut
druckes und dereń reflektorische BeeinfluBbarkeit kontrollierten, gelangten 
sie zur Feststellung einer oberen und einer unteren Grenze. Nach Dittmar 
reicht das Zentrum (beim Kaninchen) ungefahr vom unteren Rande des 
Corpus trapezoides bis etwa 3 mm iiber die Spitze des Calamus scriptorms, 
liegt also etwa im Ursprungsgebiet des N. facialis. Es ist bilateral und 
soli dem Seitenstrangkern (Antero-lateral-nucleus von Ciarkę) ent- 
sprechen 6).

Die tonische Tatigkeit des GefaBnervenzentrums darf , da bis jetzt ihre 
Entstehung durch afferente Einfliisse nicht nachgewiesen ist, ais eine auto- 
matische bezeichnet werden. Sie macht sich derart geltend, dafi sie die Ring- 
muskeln der Arterien in einer gewissen mittleren Zusammenziehung erhalt. 
Abtrennung des Kopfmarkes bewirkt demnach allgemeine GefaBerweiterung. 
Der Blutaruck sinkt dabei sehr erheblich, doch niemals auf Nuli; Stricker 
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sah ihn bei curarisierten Hunden bis auf etwa 40 mm Hg, bei chloro- 
formierten nur auf 70 bis 80 mm Hg sinken; nach Ustimowitsch betrug 
bei einem Hunde der Blutdruck vor der Halsmarkdurchschneidung 129 bis 
140, zwei Stunden nachher 36 bis 41 mm Hg’). Lassen schon diese Beob
achtungen darauf schliefien, dafi auch innerhalb des Riickenmarks 
tonisch wirksame Gefafizentren liegen miissen, so wird dieser Schlufi 
durch zahlreiche weitere Erfahrungen bestatigt2).

Legallois hatte gefunden, daB bei gekopften Kaninchen der Blutlauf eine 
Zeitlang gut erhalten bleiben kann, wenn man kiinstliche Atmung einleitet, daB 
er aber sofort stockt, wenn dazu die Zerstórung des Riickenmarkes ausgefiihrt. 
wird, und hatte daraus geschlossen, daB das Herz seine Kraft aus dem Riicken
mark schopfe. Erst Goltz gab die richtige Deutung, indem er das Erliegen der 
Zirkulation auf die ganzliche Lahmung der GefaBe zuriickfiihrte. In der Tat sieht 
man den durch Abtrennung des Kopfmarkes bereits herabgesetzten Blutdruck noch 
weit tiefer absinken, wenn man dazu das Riickenmark zerstort. Hat sich beim 
Hunde nach einer im untersten Brustmark yorgenommenen Markdurchschneidung 
nach langerer Zeit der GefaBtonus in den hinteren Extremitaten wiederhergestellt, 
so geht er aufs neue verloren, und die GefaBe werden wieder weiter, wenn man 
das Lendenmark ausbohrt.

Die spinalen GefaBneryenzentren werden ahnlich wie die der Oblongata 
durch Dyspnoe, sowie reflektorisch durch Reizung der Korperoberflache 
in erhbhte Tatigkeit yersetzt. Am sichersten konstatiert man diese Wir
kungen (beim Kaninchen) nach unblutiger Ausschaltung des Gehirns durch 
Unterbindung oder Embolisierug der Kopfgefafie. Auch depressorische Er- 
folge afferenter Reize lassen sich noch bei isoliertem Riickenmark beobachten 
und sind, wie auch beim unversehrten Tiere, wahrscheinlich in erster Linie 
auf eine Hemmung des zentralen (hier spinalen) GefaBtonus zu beziehen. 
Endlich kann man auch noch nach Fortnahme der Oblongata jene Traube- 
Heringschen Blutdruckwellen beobachten, die man ais periodische, vom 
Atemzentrum abhangige Schwankungen des vasomotorischen Tonus ge- 
deutet hat 3).

Mehrfach hat man auf die yerhaltnismaBige Geringfiigigkeit oder den spaten 
Eintritt dyspnoischer und reflektorischer "Wirkungen an den spinalen GefaBzentren 
hingewiesen und in der Promptheit und Starkę des Erfolges eine charakteristische 
Eigenschaft des bulbaren Hauptzentrums erkennen wollen. Ob solche Unterschiede 
auch bestehen, wenn der Shock des operativen Eingriffs ganzlich yoriibergegangen 
ist und der volle spinale Tonus sich wiederhergestellt hat, ist noch nicht untersucht.

Was die Lagę der spinalen GefaBneryenzentren anlangt, so ist durch die 
Untersuchungen von Gaskell und Langley der anatomische wie experi- 
mentelle Nachweis gefiihrt, dafi die vom Riickenmark entspringenden und in 
den Sympathicus iibertretenden Neryenfasern samt und sonders in den weifien 
Rami communicantes aller Dorsalneryen und der ersten vier bis fiinf

’) S. Stricker, "Wien. med. Jahrb. 1886, S. 1; Ustimowitsch, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1887, S. 186. — !) Fr. Goltz, Arch. f. pathol. Anat. 29, 
403, 1864; Pfliigers Arch. 8, 482, 1874; Kowalewsky u. Adamiik, Zentralbl. 
f. d. med. "Wiss. 1868, S.582; M.NuBbaum, Pfliigers Arch. 10, 374, 1875; "W.Schle- 
singer, Wien. med. Jahrb. 1874, S. 1; R. Heidenhain (mit R. Kabierske) Pfliigers 
Arch. 14, 518, 1877; B. Luchsinger, ebenda 16, 518, 1878; Konow und Stenbeck, 
Skandin. Arch. f. Physiol. 1, 403, 1889; L. Asher u. Fr. Liischer, Zeitschr. 
f. Biol. 38, 526, 1899. — 3) B. Luchsinger, a. a. O.; E. "Wertheimer, Arch. de 
physiol. 1889, p. 388.
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Lumbalneryen enthalten sind. Unter ihnen befinden sich auch die zur Ver- 
sorgung der yerschiedenen Kórpergebiete bestimmten Yasomotoren. Da es 
wahrscheinlich ist, daB die Austrittssegmente dieser Fasern zugleich ihre 
Ursprungssegmente sind, so kann man sagen, die spinalen GefaBzentren 
liegen innerhalb des ersten Dorsal- bis yierten oder funften Lum- 
balsegmentes. Dies gilt fiir die Katze und ahnlich auch fiir den Hund; 
beim Menschen reicht die untere Grenze yermutlich nur bis zum zweiten 
und dritten Lumbalsegment.

Im ersten bis funften (am meisten im zweiten und dritten) Brustnery ver- 
laufen die GefaBneryen fiir den Kopf, voni yierten bis neunten fiir die yordere 
Extremitat, yom 11. oder 12. Brustnery bis zum dritten oder yierten Lendennerv 
die fiir die hintere Extremitat bestimmten. Die Lungenvasomotoren sollen nach 
Bradford und Dean in dei- zweiten bis siebenten, hauptsachlich in der dritten 
bis funften, nach Franęois-Franck besonders in der zweiten und dritten Dorsal- 
wurzel enthalten sein. Doch wird dereń Existenz iiberhaupt bestritten. Die 
GefaBneryen fiir die Baucheingeweide treten yom funften Brust- bis zum dritten 
Lendennery heraus1).

In den entspreehenden Rilckenmarksabschnitten liegen somit die segmen- 
talen yasomotorischen Zentren, in ihrer Gesamtheit durch ihren Tonus 
fiir den Blutkreislauf von wesentlicher Bedeutung, ais Einzelzentren durch 
ihre reflektorischen Beziehungen die Blutyerteilung lokal regulierend und 
beherrschend, alle aber, wenigstens nach der gegenwartig herrschenden An- 
sicht, dem allgemeinen im Kopfmark gelegenen Zentrum untergeben.

Bei der Abschatzung ihrer Leistungen darf aber eines nicht iibersehen werden. 
Ais Goltz und Ewald beim Hunde den groBten Teil des Riickenmarkes, vom 
unteren Halsmark bis einsehlieBlich des Sacralmarkes, entfernt hatten, stellte 
sich allmahlich der anfangs yerloren gegangene Tonus der BlutgefaBe 
wieder her2). Schon friiher hatte man beobachtet, daB auch in den GefaBen 
eines Gliedes, dessen Neryen man durchschnitten hat, der Tonus allmahlich wieder- 
kehrt. Entweder miissen also in den BlutgefiiBen selbst bzw. in ihrer Nahe peri- 
phere GefaBzentren bestehen, oder es muB die GefaBmuskulatur von sich aus 
tonisch tatig sein kónnen. Die Frage ist nur, ob man auBei' diesem peripherischen 
Tonus einen cerebrospinalen iiberhaupt noch anerkennen solle. Ich glaube nieht, 
daB man so weit gehen darf, ihn zu leugnen und mit Goltz und Ewald den nach 
der Ausrottung des Riickenmarkes und selbst nach Durchschneidung eines Nerven 
eintretenden Tonusyerlust fiir Shockersclieinungen zu erklaren; doch kann an 
dieser Stelle auf eine genauere Erorterung dieser Frage nicht eingegangen werden. 
Die Bedeutung der reflektorischen Wirksamkeit der spinalen GefaBzentren bleibt 
von dieser Streitfrage unberiihrt. Fehlt das Riickenmark, so fehlt damit ,iede 
Jloglichkeit, entfernte GefaBgebiete reflektorisch zu beeinflussen, wenn auch brtliche 
Reize ahnlich wie bei unyersehrten Tieren auf die GefaBweite wirken.

') W. H. Gaskell, Journ. of Physiol. 7, 1, 1886; J. N. Langley, Ergebnisse 
d. Physiol. (herausg. v. Asher u. Spiro), II. Jahrgang. (2) 1903, S. 818 (woselbst 
die friiheren Arbeiten angefiihrt sind); J. R. Bradford, Journ. of Physiol. 
10, 358, 1889; W. M. Bayliss und J. R. Bradford, ebenda 16, 10, 1894; J. 
R. Bradford und H. P. Dean, ebenda p. 34; Ch. A. Franęois-Franck, Arch. 
de physiol. 7, 744 u. 816, 1895; Franęois-Franck et L. Hallion, ebenda 
8, 478, 908, 923, 1896 und 9, 434, 448, 661, 1897. Nach Biedl (Wien. klin. 
Wochenschr. 1895, Nr. 52) sollen die in den Splanchnicus iibergehenden Yaso
motoren vom seehsten Hals- bis funften Brustnerven austreten. Langere Zeit 
nach der Durchschneidung. der Splanchnicus fand Biedl in der entspreehenden 
Markregion die Neryenzellen des Seitenhorns bzw. der lateralen Teile des Vorder- 
horns atrophiert. — 2) Fr. Goltz und J. R. Ewald, Pfliigers Arch. 63, 388, 1896.



346 Herzliemmungszentrum.

Da efierente Gefafierweiterungsnerven existieren, so bestehen ver- 
mutlich auch Zentren, aus denen sie hervorgehen und in denen sie moglicher- 
weise reflektorisch loeeinfliil.it werden konnen. Einen tonischen EinfluC 
scheinen diese nicht zu iiben. Wie weit die reflektorische Gefafidilatation 
die Wirkung der Dilatatoren in Anspruch nimmt, wie weit sie allein durch 
Hemmung des Constrictorentonus Zu erklaren ist, kann noch nicht ais ent- 
schieden angesehen werden. Vielleicht handelt es sich hierbei um ant- 
agonistische Reflexe, indem gleichzeitig die Gefafierweiterer erregt und die 
Verengerer gehemmt werden.

Wo die Zentren der Dilatatoren ihren Sitz haben, ist noch ganz unklar. 
Manche glauben, dafi sie im Kopfmark liegen, andere wollen sie auch dem 
Riickenmark zuerkennen; wahrscheinlich liegen sie dort, wo auch die Con- 
strictorenzentren gelegen sind.

2. Regulationszentren des Herzens ').
Durch Vermittelung der Nervi vagi iibt das Kopfmark einen tonisch 

hemmenden EinfluB auf die Herztatigkeit aus (Vagustonus). Werden die 
Vagi durehsehnitten, so fallt dieser EinfluC fort, und das Herz schlagt 
schneller 2).

Bei Tieren, die wie die kleinen Saugetiere und Vógel einen sehr freąuenten 
Herzschlag haben, ist der Erfolg der Yagusdurchschneidung nicht so deutlich, 
abei' doch immerhin nachweisbar. Die Behauptung, daB das ausreichend atmende 
oder kiinstlich ventilierte Tier gar keinen Vagustonus erkennen lasse (Landois), 
ist entschieden irrtiimlich8). Eine energische kunstliche Atmung vermag freilich 
durch die damit yerbundene Beizung der Lungenvagi eine zentripetale Hemmung 
des Tonus herbeizufiihren; doch darf das unter diesen Ilmstanden beobachtete 
Ausbleiben der Pulsbeschleunigung bei der Yagusdurchschneidung nicht fiir normal 
gehalten werden. Beim Frosch ist ein Yagustonus allerdings nicht nachzuweisen. 
Ebenso fehlt er bei neugeborenen Saugetieren und bildet sich wahrscheinlich auch 
beim Menschen erst innerhalb der ersten Wochen des extrauterinen Lebens aus. 
Weder Yagusdurchschneidung noch Atropinvergiftung hat bei Neugeborenen eine 
Steigerung der Schlagzahl des Herzens zur Folgę, und die hier vorhandene hohe 
Freąuenz des Herzschlages ist wohl auf diese Atonie des Vaguszentrums zuriick- 
zufuhren. Die Fahigkeit, den Herzschlag zu hemmen, fehlt indessen dem Vagus 
der Neugeborenen keineswegs 4).

Der am meisten yerbreiteten Auffassung zufolge ist der Tonus des 
Vaguszentrums automatischer Natur. Bernstein5) hat die Ansicht ver- 
teidigt, dafi er reflektorischen Ursprungs sei. Hatte er das Halsmark 
zwischen dem dritten und yierten Wirbel durehsehnitten, so bewirkte Durch
trennung der Vagi keine Zunahme der Herzfreąuenz. Doch ist fraglich, ob 
diese Beobachtung nur eine solche Deutung erfahren kann.

Der Sitz des herzhemmenden Vaguszentrums ist zweifellos das Kopf
mark. Zwar soli nach manchen Beobachtern auch die Reizung anderer

’) R. Tigerstedt, Lehrb. d. Physiol. d. Kreislaufes. Leipzig 1893, S. 228 ff. 
— 2) DaB Yagusdurchschneidung den Herzschlag beschleunigt, ist mindestens seit 
dem 17. Jahrhundert bekannt; die richtige Deutung aber war erst moglich, ais 
die Briider Weber 1845 die hemmende Wirkung einer Tetanisierung der Yagi 
und des Kopfmarkes entdeckt hatten. — 3) L. Landois, Lehrb. d. Physiol., 7. Aufl., 
1891, S. 804. — 4) O. Soltmann, Jahrb. f. Kinderheilkunde. N. F. 11, 101, 1877; 
O. Langendorff, Breslauer arztl. Zeitsehr. 1879, Nr. 24; B. v. Anrep, Pfliigers 
Arch. 21, 78, 1880. — 5) J. Bernstein, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1864, S. 614. 
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Hirnteile den Herzschlag hemmen kónnen, doch diirfte es sich dabei um Er
regung sensibler Bahnen handeln, die eine reflektorische Vagusreizung her- 
heifiihrt. Nach den Stichversuchen von Laborde liegt bei der Katze das 
Yaguszentrum etwa in der Mitte der Rautengrube, in der Nahe der auf- 
steigenden Trigeminuswurzel, also ziemlich weit lateral *).

Reflektorisch ist das Vaguszentrum von den yerschiedensten zentri
petalen Nerven zu beeinflussen, vor allem von denen der Baucheingeweide. 
Darauf beruht der Erfolg des Goltzschen Klopfyersuches (Herbeifuhrung 
lange dauernden Herzstillstandes durch Beklopfen der Baucheingeweide eines 
Frosches). Der Versuch gelingt mit einiger Abanderung auch bei Sauge
tieren; wird eine heryorgeholte Darmschlinge kraftig gedriickt, so yerlang- 
samt sich der Herzschlag. Reizung des zentralen Endes des durchschnittenen 
N. splanchnicus fiihrt zu demselben Erfolg. Eine reflektorische Herzyerlang- 
samung erzielt man beim Kaninchen auch leicht durch Reizung der Nasen- 
schleimhaut mittels Ammoniak, Chloroform usw. Alle diese Erfolge fehlen 
nach vorhergeschickter Durchschneidung der Vagi oder Atropinvergiftung.

Eine Reizung des Vaguszentrums diirfte yorliegen bei derjenigen 
Verlangsamung des Herzschlages, die durch Erhohung des intracraniellen 
Druckes erzeugt wird. Verminderte Pulszahl gehórt zu den wichtigsten 
Symptomen des Hirndruckes (durch BluterguB in die Schadelhóhle, meningi- 
tische Exsudate, intracranielle Tumoren). Es wird angenommen, daB diese 
Momente den Blutlauf in der Oblongata beeintrachtigen und eine dyspnoische 
Erregung der Kopfmarkzentren herbeifiihren 2).

Andererseits hat aber Steigerung des arteriellen Blutdruckes und die da
durch vermehrte Blutfiille des Gehirns bei intakten Vagi eine vom Zentrum 
ausgehende Yerlangsamung des Herzschlages zur Folgę -— eine regulatorische 
Wirkung, die offenbar geeignet ist, das Gehirn vor zu starkem Blutandrang 
zu schutzen.

Wie auf die iibrigen Zentren der Oblongata und des Ruckenmarkes iibt 
auch auf das Herzhemmungszentrum einen erregenden EinfluB der yeranderte 
Gasgehalt des Blutes, wie er sich bei behinderter Atmung findet. Die dadurch 
erzeugte dyspnoische Verlangsamung des Herzschlages fehlt, wenn die 
Vagi durchsehnitten sind.

Bei Affektionen des. Halsmarkes, besonders bei Frakturen der Halswirbelsaule, 
hat man zuweilen eine wochenlang anhaltende Herabsetzung der Herzfreąuenz 
(auf 20 bis 36 Schlage pro Minutę) beobachtet. Es kann keinem Zweifel unter- 
liegen, daB es sich hier um eine Reizung des Kopfmarkzentrums oder der Wurzeln 
der Herzvagi und nicht um eine vom Halsmark direkt ausgehende Wirkung 
handelt3).

Manche nehmen an, daB im Kopfmark auch die Acceleratoren des 
Herzens ihr Zentrum haben; doch ist durch unzweideutige Versuche ein 
solches bis jetzt nicht nachgewiesen worden.

Jedenfalls ist die Herzbeschleunigung, die bei Reizung des Kopf- oder Hals
markes nach Ausschaltung dei’ Vagi beobachtet wird, dafiir nicht beweisend;

') Laborde, Arch. d. physiol. 1888, p. 397. — 2) E. Leyden, Arch. f. 
path. Anat. 37, 550, 1866; B. Naunyn u. J. Schreiber, Uber Hirndruck. 
Leipzig 1881, 8. 12 und spater. — 3) J. M. Charcot, Klin. Vortrage iiber Krank- 
heiten des Neryensystems (deutsch v. B. Fetzer). Stuttgart 1878, 2. Abt., S. 149. 
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denn sie konnte auf der dadurch hervorgerufenen Blutdrucksteigerung beruhen. 
Allerdings wird angegeben, daB der Erfolg auch naeh Durchschneidung der 
Splanchnici eintritt, dagegen nach Entfernung des die Nervi accelerantes enthal- 
tenden obersten Brust- und untersten Halsganglions ausbleibt, und dies ware kaum 
anders zu verstehen, ais dafi wenigstens ein Teil jener Neryen seinen Ursprung 
yom Kopfmark herleitet oder dasselbe durchsetzt. Doch sind die yorliegenden An
gaben nicht frei yon Widerspriichen ')■

Die primaren Zentren der Acceleratoren liegen yermutlich in denjenigen 
Abschnitten des Riickenmarkes, aus denen jene zum AnschluB an das Gan
glion stellatum austreten. Dies sind hauptsachlich die obersten Dorsal- 
segmente2 *). Ein Tonus scheint ihnen nicht zuzukommen.

D W. v. Bezold, Untersuchungen iiber die Inneryation des Herzens, 1863,
S. 191 ; M. u. E. Cyon, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1867, 8. 389. — 2) S. Stricker
u. J. Wagner, Wiener med. Jahrbiicher 1878, 8. 363; Franęois-Franck, Ga- 
zette hebdomad. 1879, p. 232 (zit. nach Tigerstedt, a. a. O., 8. 264); J. N. Lang- 
ley, Ergebn. d. Physiol., II. Jahrg. (2) 1903, 8. 843. — ’) Marshall Halls Ab- 
handlungen iiber das Neryensystem (deutsch v. K. Kiirschner). Marburg 1840,
S. 18; C. Basch, Prager med. Wochenschrift 1894, Nr. 5 u. 6. — 4). L. Róthi,
Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss., math.-phys. KI., 3. Abt., 102 (1896); C. J. Eco
nomo, Pfliigers Arch. 91, 629, 1902.

IV. Zentren fiir die Bewegungen des Verdauungs-, Stimm- und 
Urogenitalapparates.

1. Saugen.
Das Saugen der Kinder ist ein durch die Beriihrung der Lippen mit der 

Brustwarze ausgelóster Reflexakt. Ais Bewegungsnery kommt dabei neben 
Facialis und motorischem Trigeminus hauptsachlich der Hypoglossus in 
Betracht. Erfahrungen an Anencephalen lehren, dali das ganze Gehirn mit 
AusschluB des Kopfmarkes fehlen kann, ohne daB das Saugen beeintrachtigt 
ist. Das Zentrum liegt im Ursprungsgebiet der genannten Neryen 9).

2. Kauzentrum.
Der Kauakt kann reflektorisch auch nach Entfernung des GroBhirns 

angeregt werden. Das Zentrum liegt yermutlich im motorischen Trigeminus
kern. Zum Schluckzentrum hat dasselbe nahe Beziehungen. Reizt man 
gewisse Stellen der GroBhirnrinde, so entstehen bilaterale rhythmische Kau- 
bewegungen, denen sich Schlingbewegungen anschliefien. Rethi und Eco- 
nomo geben an, durch Reizungsyersuche und durch die Untersuchung sekun
darer Degeneration die yon der Rinde ausgehenden Bahnen bis zu einem 
Koordinationszentrum yerfolgt zu haben, in dem der FreBakt (Kauen 
und Schlucken) ais Ganzes ausgelóst wird. Nach Economo liegt dasselbe 
im medialen Teil der yorderen Halfte der Substantia nigra Soemmeringi4 S. * *).

3. Schluckzentrum.
Die Schluckbewegung ist ein wohlkoordinierter Akt, der in der Regel 

willkiirlich eingeleitet wird, aber einmal begonnen ohne Zutun des Willens 
mechanisch ablauft. Er kann auch reflektorisch herbeigefuhrt werden, z. B. 
yom N. laryngeus superior aus (Bidder), durch dessen andauernde Reizung 
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eine ganze Iieihe von Schluckbewegungen ausgelóst werden kann. Fiir die 
normale Auslosung des Schlingaktes sind jedenfalls gewisse Schleimhaut- 
gebiete des Vagus und Glossopharyngeus von Bedeutung.

Die beim Schlucken beteiligten Bewegungsneryen gehóren dem dritten 
Trigeminusaste, dem N. hypoglossus, dem Vagus und Glossopharyngeus an. 
Die entspreehenden Anteile der Kerne dieser Neryen bilden das 
Schluckzentrum.

Dasselbe liegt demgemaB im Kopfmark. V ulpian hat bewiesen, daB man 
einer Katze alle vor der Oblongata gelegenen Hirnteile fortnehmen kann, ohne 
daB das Schlucken unmoglich wird; nach Meltzer kann man bei Hunden das 
Mark in der Hohe der Calamusspitze durchschneiden, ohne den Schluckakt zu 
schadigen. Zerstórung des Kopfmarkes hebt ihn auf. Marckwald gibt an, 
daB er durch Ausstanzen der Alae cinereae die Atmung aufheben kónnte, ohne das 
Schlucken unmoglich zu machen; aus diesen und anderen Versuchen schlieBt er, 
daB das Schluckzentrum in der Rautengrube hóher liege ais das Atemzentrum. 
Die Ansicht von Schróder van der Kolk, dafi es bei Tieren in die untere Olive, 
beim Menschen in den entspreehenden Teil der 01ive zu verlegen sei, beruht nicht 
auf experimentellen Erfahrungen').

Der gesetzmafiige Ablauf der Schluckbewegung, bei der hintereinander 
die beteiligten Muskeln der Mundhohle, die Schniirer des Pharynx, die ein
zelnen Abteilungen der Speiseróhre, schlieBlich die Cardia in Tatigkeit 
kommen, muB auf einer zentralen Koordination beruhen. Mosso hat namlich 
gezeigt, daB Durchschneidung oder Unterbindung des Oesophagus, ja Aus- 
schneiden eines Stiickes desselben die geordnete Fortpflanzung der Schling- 
bewegung nicht yerhindert; die Versuche von Kronecker und Meltzer 
haben zu demselben Ergebnis gefiihrt 2). Es liegt indessen kein AnlaB vor, 
ein besonderes Koordinationszentrum fiir den Schluckakt anzunehmen.

Sehr bemerkenswert ist der EinfluB, den die Tatigkeit des Schluck- 
zentrums auf benachbarte Zentren ausiibt. Man hat nicht ganz zutreffend 
diese Wirkungen ais Irradiationen bezeichnet. Die Atmung wird gehemmt, 
die Herztatigkeit durch Herabsetzung des Vagustonus beschleunigt, der 
Blutdruck yermindert usw. Ja es kann sogar die Einleitung einer Schluck
bewegung den Ablauf einer vorher bereits begonnenen aufhalten.

4. Lautbildung.
Die Bildung der Sprachlaute ist an die Unyersehrtheit der Nervenkerne 

gebunden, aus denen die fiir die Artikulation in Betracht kommenden mo
torischen Neryen heryorgehen, also an die des Hypoglossus, Vago-Accessorius, 
Facialis. Bei der progressiven Bulbarparalyse leidet daher die Lautbildung 
in dem Mafie, in dem diese Kerne erkranken. Manche nehmen an, daB das 
Kopfmark das Artikulationszentrum selbst enthalte, und fiihren mancherlei 
Tatsachen zugunsten dieser Auffassung an. Mit einem einzelnen Apparat 
dieser Art ware aber wenig anzufangen; man muBte konseąuenter Weise ein

') Vulpian, Leęons sur la physiol. du systeme nerveux, Paris 1866, p. 497; 
S. Meltzer, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1883, S. 209; H. Kronecker u. S. Meltzer, 
ebenda, Supplbd. 1883, S. 328; M. Marckwald, Zeitsehr. f. Biologie 25, 1, 1889; 
Schróder van der Kolk, Bau u. Funktionen der Medulla spinalis und oblon- 
gata usw. (ubers. von F. W. Theile), Braunschweig 1859, S. 175. — 2) A. Mosso, 
Moleschotts Unters. z. Naturlehre 11, 327, 1876. 8. J. Meltzer, Americ.
Journ. of Physiol. 2, 266, 1899.



350 Zentren fiir Blase, Mastdarm und Genitalapparat.

Artikulationszentrum fur jeden Stimmlaut fordern. Die Annahme, daB das 
Stimmzentrum in die 01iven zu yerlegen sei (Schróder van der Kolk), 
ist ganz unbegriindet1).

Saugetiere, denen man Grofi- und Mittelhirn fortgenommen hat, kónnen 
noch schreien; auch beim Frosch liegt das Quakzentrum distalwarts von den 
Lobi optici.

5. Zentren fiir Blase, Mastdarm und Geschlechtsorgane.
Im Lumbosacralmark sind reflektorisch und zum Teil auch tonisch 

wirksame Zentralapparate fiir die Bewegungsmechanismen der Becken- 
organe gelegen. Von hier kommen die Neryenfasern, die aus dem Riicken- 
mark direkt oder auf dem Umwege iiber den sympathischen Grenzstrang 
zu den unteren Abschnitten des Darmkanals, zur Harnblase, zu den inneren 
und aufieren Geschlechtsorganen beim mannlichen und beim weiblichen 
Geschlecht gelangen. Auf Grund der an den Wurzeln der entsprechenden 
Spinalneryen yorgenommenen Reizungen, der Ergebnisse der experimentellen 
Isolation einzelner Markabschnitte, endlich auch der klinischen Erfahrungen 
am Menschen hat man den segmentalen Sitz dieser Zentren festzustellen 
gesucht. Die Bestimmungen kónnen indessen nach der Natur der Sache 
nur annahernde sein; besonders ist es immer zweifelhaft, ob der wahre 
Ursprung und damit das nachste Zentrum tatsachlich in demjenigen Seg
ment liegt, aus dem die entsprechenden Motoren heraustreten. Meistens wird 
es in einem proximaleren Gebiete liegen; um wieviel hóher, bleibt aber 
immer fraglich.

Den in diesen Partien des Ruckenmarkes nachgewiesenen Zentralappa- 
raten hat man mit Budge den Namen eines Centrum uesico-spinale, 
Centrum ano-spinale und Centrum genito-spinale gegeben. Die An- 
sichten iiber dereń Bedeutung fiir den Vollzug der damit gekennzeichneten 
Verrichtungen haben sich wesentlich modifizieren miissen, nachdem durch Goltz 
und Ewald der Nachweis gefiihrt worden war, dafi diese im wesentlichen 
in einem fiir die Erhaltung des Organismus ausreichenden Mafie auch dann 
noch zustande kommen kónnen, wenn das ganze Riickenmark mit Ausschlufi 
seines obersten Abschnittes yollstandig entfernt ist. Beweisen nun aber diese 
Beobachtungen auch, dafi dem sympathischen Neryensystem auch beim Sauge- 
tier eine bis dahin ungeahnte Selbstandigkeit gegeniiber dem cerebrospinalen 
zukommt, so mufi doch beachtet werden, dafi die Beziehungen jener vegetativen 
Funktionen zum Riickenmark doch insofern von grofier Wichtigkeit sind, 
ais sie einerseits den anregenden und regulatorischen EinfluB des Gehirns 
auf jene yermitteln, andererseits den mannigfaltigen und gewifi nicht gleich- 
giiltigen Einwirkungen der ganzen sensiblen Kórperperipherie auf die vege- 
tatiyen Leistungen einen Angriffspunkt geben.

a) Harnentleerung.
Die motorischen Neryen der Blase yerlassen auf zwei Wegen das Biicken- 

mark. Der erste davon geht bei der Katze nach den im wesentlichen auch von 
anderen Untersuchern bestatigten Angaben von Nawrocki und Skabitschewsky

') A. KuBmaul, Die Stórungen der Sprache. Leipzig 1877, S. 65 fi. 
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durch die 4. und 5. yordere Lumbalwurzel, um iiber den Grenzstrang des Sym
pathicus und das Ganglion mesentericum injerius den Plemis hypogastricus zu er- 
reichen. Der zweite Weg fiihrt durch die 2. und 3. yordere Sacralwurzel iiber 
die sogenannten Nerri erigentes direkt zu jenem Plexus. Den durch die Ur- 
spriinge jener Neryenwurzeln bezeichneten Riickenmarkspartien scheint die Lagę 
des spinalen Reflexzentrums fiir die Blasenentleerung zu entsprechen. Die ge
nannten Forscher glauben, daB dasselbe zwischen dem 2. und 5. Lendenwirbel 
liege; auf Grund systematischer Schnittyersuche hat auch Stewart die obere 
Grenze des Zentrums in die Nahe der Austrittsstelle der 2. Lumbalwurzel yerlegt; 
aber die untere Grenze ist durchaus unsicherJedenfalls reicht sie in das Sacral- 
mark hinein. Auf Grund klinischer Beobachtungen wird angenommen, daB sich 
beim Menschen. das „Blasenzentrum “ etwa yom 2. bis 4. Sacralsegment 
erstrecke. Damit ist allerdings der auch hier wahrscheinlichen lumbalen Quelle 
der Blasennerven nicht Rechnung getragen; aber es ist zu beachten, daB nach den 
Versuchen yon Langley und Anderson die von den Lendenwurzeln zu erzielen- 
den Blaseneffekte iiberhaupt nur unbedeutend sind.

Durch Vermittelung dieses Zentrums yermógen alle oder fast alle sensiblen 
Neryen des Korpers auf die Blasenmuskulatur zu wirken, vor allem aber auch 
von den sensiblen Neryen der Harnblase diejenigen, die in der 2. und 3. hinteren 
Sacralwurzel zum Riickenmark gelangen4). Die Angabe, daB die nicht der Blase 
angehorenden Empfindungsneryen Blasenreflexe nur unter Mitwirkung des Gehirns 
heryorrufen kónnen, ist sicher nicht richtig; denn auch nach Durchschneidung 
des Riickenmarkes oberhalb des Lendenteiles bewirkt Reizung des N. ischiadicus 
und anderer Empfindungsneryen Entleerung der gefiillten Blase. Aus den Langs- 
teilungsversuchen yon Stewart geht hervor, daB das Blasenzentrum ein bilate- 
rales ist, eine jede seiner Halften aber auf die ganze Blase wirkt.

Mit der reflektorisch heryorgerufenen Zusammenziehung des Blasenmuskels 
(Detrusor) geht wahrscheinlich eine Erschlaffung des tonisch kontrahierten 
Sphincter Hand in Hand3).

l) F. Nawrocki u. B. Skabitschewsky, Pfliigers Arch. 48, 335, 1891 
u. 49, 141, 1891 (daselbst auch die altere Literatur beriicksichtigt); J. N. Lang
ley u. H. K. Anderson, Journ. of Physiol. 19, 71, 1895; C. C. Stewart, Americ. 
Journ. of Physiology 2, 182, 1899. — 4) Die Blasenreflexe, die durch Reizung der 
Aoi. hypogastrici erzeugt werden, haben im Ganglion mesentericum inf. ihr Zentrum; 
nach Langley u. Anderson handelt es sich dabei um sogenannte praganglio- 
nare Axonreflexe. — 3) M. v. ZeiBl, Pfliigers Arch. 53, 560, 1893 und 55, 569,
1894; A. Hanc, ebenda 73, 453, 1898. — 4) Fr. Goltz (mit A. Freusberg), 
Pfliigers Arch. 8, 474, 1874. — ’) Fr. Goltz u. J. R. Ewald, Pfliigers Arch. 63, 
384, 1896; L. R. Muller, Deutsche Zeitschr. f. Neryenheilkunde 21, 86, 1901.

Hat man bei einem Tier (Hund, Afle) das Riickenmark oberhalb des 
Blasenzentrums, etwa in den untersten Dorsalsegmenten, durchtrennt, so 
stellt sich auch die anfangs gestórte „spontanel 11 Harnentleerung nach einiger 
Zeit wieder her. Freilich fehlt hier der Willensimpuls, der am intakten Tiere 
den Entleerungsmechanismus zur Tatigkeit anregt; offenbar ruft die bis zu 
einem gewissen Grade gediehene Fiillung der Blase jedesmal den Reflex 
hervor. Es besteht dann weder Inkontinenz noch Harnretention4).

Doch haben die Versuche von Goltz und Ewald, sowie von L. R. Muller 
gezeigt, daB auch nach Herausschneiden des Lenden- und Kreuzbeinmarkes beim 
Hunde die anfangliche Blasenlahmung allmahlich sich bessert, und daB nach einiger 
Zeit selbstafidige Entleerungen der Blase mit aller Sicherheit und RegelmaBigkeit 
eintreten. Wahrscheinlich yollziehen sich diese Leistungen unter Beteiligung des 
oben erwahnten sympathischen Nervenapparates 5).

Beim Menschen gehort Blasenlahmung ebenso wie Retentio. oder Incontinentia 
alei zu den sichersten Kennzeichen totaler Querlasionen des Markes (Kocher). 
Dies beweist aber nicht, daB hier die Inneryationsyerhaltnisse anders liegen, wie 
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bei Tieren, oder daB hier allein das Gehirn den betreffenden Apparat in Gang 
setzen oder in Tatigkeit erhalten kann, sondern zeigt nur, mit wie groBer Vorsicht 
solche Beobachtungen an Verletzten und Kranken fiir physiologische Schliisse ver- 
wertet werden miissen.

b) Kotentleerung.
Nach Isolation des Lumbosacralmarkes (beim Hunde) stellt sich, wie 

Goltz und Freusberg gezeigt haben, der anfanglich gestórte SchluB des 
Sphincter ani externus wieder her. Einfiihrung eines Fingers u. a. in den 
Mastdarm hat jetzt rhythmische Sphincterkontraktionen zur Folgę, die durch 
starkere Reizung sensibler Neryen gehemmt werden konnen. Die regulare 
Entleerung des Kotes pflegt ebenfalls wiederzukehrenJ).

Das Zentrum fiir den Sphincter liegt dem fiir die Harnblase bestimmten sehr 
nahe. Nach Masius und nach Ott entsprache es beim Hunde der Mitte des 
5., beim Kaninchen und bei dei- Katze der Grenze yom 6. und 7. Lendenwirbel. 
Die den Muskel in Tatigkeit setzenden Fasern treten beim Kaninchen im 2. 
und 3., bei der Katze im 1. und 2. Sacralnerven aus dem Riickenmark hervor2). 
Beim Menschen wird das 3. und 4. Sacralsegment ais Sitz des Sphincteren- 
zentrums (Centrum ano-spinale) angesehen.

Damit ist natiirlich noch nicht das spinale Zentrum fiir den Defakations- 
a k t gegeben; doch liegen wenigstens teilweise die Urspriinge anderer hierbei 
beteiligter Bewegungsneryen in der Nahe. Nach Langley und Anderson 
empfangen namlich Rectum, Colon descendens und Sphincter ani internus ihre Inner- 
vation bei Katze und Kaninchen hauptsachlich von der 3. bis 5. Sacralwurzel. 
Bedenkt man aber, daB bei der normalen Kotentleerung auch die Bauchpresse 
wesentlich beteiligt ist, so wird klar, daB eine enge Begrenzung eines solchen 
Zentralapparates uberhaupt nicht moglich ist.

RegelmaBige Kotentleerung stellt sich auch bei solchen Hunden wieder her, 
denen der groBte Teil des Riickenmarkes, einschlieBlich seines untersten Abschnittes, 
entfernt worden ist. Auf die spinale Innervation oder auch nur die spinale Ver- 
mittelung ist also der beteiligte Mechanismus (natiirlich mit AusschluB der Bauch- 
muskeln) nicht durchaus angewiesen3).

c) Genitalreflexe.
«) Mannliche Geschlechtsf unktionen.

Die Erektion des Penis beruht hauptsachlich auf einer Erweiterung der 
BlutgefaBe des Gliedes; die Ejakulation des Samens wird, wenigstens teilweise, 
durch Zusammenziehungen der Muskeln des Duduś deferens, der Samenblaschen 
und der Prostata bewirkt, denen sich solche der isćhio- und bulbocarer- 
nosi hinzugesellen. Die Erektion ist yon einer Kontraktion der Turnica 
darłoś und des Cremaster begleitet. Die mannlichen Genitalreflexe miissen 
ihre Zentren im Lumbosacralmark haben, denn bei Tieren laBt sich nach Ab
trennung desselben vom iibrigen Riickenmark, wie Brachet, Cayrade und 

1) Uber den Tonus des AfterschlieBens s. ferner: Fr. Goltz u. J. R. Ewald, 
Pfliigers Arch. 63, 375, 1896; L. Merzbacher, ebenda 92, 585, 1902. Die 
reflektorische Natur des Sphinctertonus hatte schon M. Hall behauptet, aber 
nicht bewiesen. Erst Gianuzzi wieś nach, dafi nach Durchschneidung der sen
siblen Sacralwurzeln die Sphincteren der Blase und des Afters erschlaffen (Ricerche 
del gabinetto di fisiologia. Siena 1867—1869). — s) Masius, Bullet. Acad. Roy. 
de Belgiąue 1867 und 1868; J. Ott, Journ. of Physiol. 2, 54, 1879; C. 8. Sher
rington, ebenda 13, 672, 1892; J. N. Langley u. H. K. Anderson, ebenda 
18, 67, 1895. — 3) Fr. Goltz u. J. R. Ewald, a. a. O.
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besonders Goltz gezeigt haben, durch mechanische Reizung des Gliedes 
Erektion und Ejakulation heryorrufen ')• Di0 klinischen Erfahrungen am 
Menschen fiihren zu demselben Ergebnis.

Die yonEckhard entdeckten Nn. erigentes (denen aber aufier der genitalen auch 
andere Verrichtungen zukommen) stammen beim Hunde und der Katze aus den 
Vorderwurzeln des l.und 2., beim Kaninchen aus dem 2. bis 4., beim Affen (Macacus 
rliesus) zumeist aus dem 2. und 3. Sacralnerven2). Demnach wird man das 
Zentrum des Erektionsref lexes in den entsprechenden Segmenten des Sacral- 
markes zu suchen haben.

Die Austrittsstellen der fiir Samenleiter und Samenblasen bestimmten Fasern 
entsprechen beim Affen dem 2. und 3., bei der Katze dem 3. und 4. Lumbal- 
segment. Das Zentrum fiir die Samenentleerung liegt also hoher ais 
das der Erektion. Dieselben Segmente geben die motorischen Fasern fiir den 
Cremaster ab.

Beim Menschen soli der Cremasterreflex das 1. bis 3. Lumbalsegment in An- 
spruch nehmen. Das Zentrum fiir die bei der Ejakulation beteiligten Mm. ischio- 
und bulbocavernosi wird hier in das 3. Sacralsegment yerlegt.

Im Widerspruch mit den hier aufgefiihrten Angaben stehen die auch an 
sich nicht ganz klaren Versuchsergebnisse von Muller, der bei Hunden einerseits 
nach Herausnahme des unteren Brustmarkes und des Lumbalmarkes Erektionen 
infolge mechanischer Beizung des Gliedes erhielt, andererseits aber einen Hund 
beobachtete, dem das ganze Sacralmark und der gróflte Teil des Lendenmarkes 
entfernt worden war und der beim Zusammenbringen mit einer lauflgen Hiindin 
Erektion und Samenejakulation zeigte. Muller fiihrt auch eine von ihm gemachte 
klinische Beobachtung an, der zufolge ein Kranker nach Zertriimmerung des Sacral- 
und unteren Lumbalmarkes noch zwei Kinder gezeugt hat3).

/3) Weibliche Geschlechtsfunktionen.
Goltz hat nachgewiesen, daB eine Hiindin, der das Riickenmark an der 

Grenze yon Brust- und Lendenmark durchsehnitten worden ist, konzipieren 
und Jungę zur Weit bringen kann. Auf eine wesentliche Beteiligung des 
Lumbosacralmarkes am Gebarakte darf man indessen aus dieser auch von 
anderen bestatigten und auch am Menschen gemachten Beobachtung deshalb 
nicht schlieBen, weil Konzeption, Grayiditat und Geburt auch nach yólliger 
Ausrottung des unteren Ruckenmarkes noch móglich sind4).

Es lassen sich aber am unyersehrten Tiere und Menschen von zahlreichen 
spinalen Empflndungsneryen aus, z. B. durch Reizung des N. ischiadicus, reflek
torische Bewegungen des weiblichen Genitalschlauches anregen, dereń Zentral- 
herd zweifellos im Riickenmark zu suchen ist.

Der Ort dieses Zentrums scheint etwa demjenigen zu entsprechen, der beim 
mannlichen Geschlecht die Inneryation der Samenleiter und Samenblaschen besorgt, 

23

*) J. L. Brachet, Becherches experim. sur les fonct. du syst. nerveux gangi., 
Bruxelles 1834, p. 250; J. Cayrade, Becherches crit. et experim. sur les mouve- 
ments reflexes, Paris 1864, p. 45; Fr. Goltz (mit Freusberg), Pfliigers Arch. 8, 
460, 1874. — 2) Ich lege diesen Angaben die sorgfaltigen Untersuchungen von 
Sherrington und von Langley und Anderson zugrunde, mit denen iibrigens 
auch die Ergebnisse anderer Autoren im wesentlichen iibereinstinimen; J. N. Langley 
und H. K. Anderson, Journ. of Physiol. 19, 85 u. 122, 1895. —•• 3) L. B. Muller, 
a. a. O., S. 124 bis 125. — 4) Fr. Goltz (mit A. Freusberg), Pfliigers Arch. 9, 
552, 1874; B. Heidenhain (mit E. Kabierske), ebenda 14, 527, 1877; A. Bouth, 
Transaet. Obstetric. Soc. London 39 (1897); Fr. Goltz und J. B. Ewald, ebenda 63, 
385, 1896.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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namlich dem 3. bis 5. Lumbalsegment beim Kaninchen, dem 3. und besonders dem
4. Segment bei der Katze. Die Sacralnerven enthalten, wie Langley und Anderson 
im Gegensatz zu Kehrer, Korner und Bóhrig angeben, keine Bewegungsnerven 
fiir Uterus und "Nagina1).

*) J. N. Langley und H. K. Anderson, a. a. O., p. 122. Dort auch die 
friihere Literatur. — 2) B. Luchsinger, Hermanns Handb. d. Physiol. 5 (2), 421, 
1883; A. Adamkiewicz, Die Sekretion des SchweiBes, Berlin 1878; J. N. Langley, 
Journ. of Physiol. 12, 367, 1891. — s) Cl. Bernard, Leęons sur la physiol. et la 
pathol. du systeme nerveux 1, 399, Paris 1858; C. Eckhard, Beitr. z. Anat. u. 
Physiol. 4, 191, 1869; L. Loeb, ebenda 5, 20, 1870; P. Griitzner (mit v. Chła
powski), Pfliigers Arch. 7, 522, 1873; O. Kohnstamm, KongreB f. innere Med. 
1902, S. 361.

V. Sekretionszentren.

1. SchweiBabsonderung.
Die Sekretionsnerven fiir die SchweiBdriisen scheinen, soweit die noch 

unyollstandigen Erfahrungen ein Urteil daruber zulassen, mit denselben 
Riickenmarkswurzeln auszutreten wie die fiir die betreffenden Kórperteile 
bestimmten Vasomotoren. Nahe ihrem Austritt haben sie Zentralapparate 
im Riickenmark, die auch nach Isolation yon Gehirn, Kopfmark und hóheren 
Markabschnitten durch Hitze, Dyspnoe, Gifte (Pikrotoxin) und auf dem 
Reflexwege erregt werden kónnen. Bei der Katze diirften die spinalen 
SchweiBzentren fiir die Vorderpfoten hauptsachlich im 6. bis 8. Dorsalsegment 
liegen, die der Hinterpfoten vornehmlich vom 13. Dorsalsegment bis zum
3. Lumbalsegment reichen 2).

Manche nehmen an, daB im Kopfmark ein allgemeines, die spinalen 
Zentren zusammenfassendes SchweiBabsonderungszentrum liege; beweisende 
Tatsachen sind dafiir aber nicht beigebracht worden.

2. Speichelabsonderung.
Die sekretorische Betatigung der Speicheldriisen ist teilweise oder ganz- 

lich an die reflektorische Erregung der im Kopfmark gelegenen Speichel- 
zentren gebunden. Diese fallen zweifellos mit den Ursprungszentren der 
cerebralen Absonderungsnerven zusammen; doch meint Griitzner, daB man in 
der Óblongata auch den Ursprung der sympathischen Sekretionsnerven zu 
suchen habe. Bernard yermochte durch einen etwas hinter den Trigeminus- 
ursprung treffenden Stich in den Boden der 4. Gehirnkammer Speichelabson
derung herbeizufiihren. Das Zentrum ist bilateral, das einer jeden Seite aber 
wirkt, wenigstens soweit die Unterkieferspeicheldriise in Betracht kommt, auf 
die entspreehenden Driisen beider Seiten. Es diirfte indessen nicht ganz sicher 
sein, inwiefern bei solchen Reizungen die sensiblen Elemente der aufsteigenden 
Trigeminuswurzel beteiligt, die Wirkungen also reflektorische sind. Ana- 
tomisch soli an der Grenze von Brilcke und Kopfmark im dorsalen Hauben- 
teil sich ein Nucleus salivatorius (Kohnstamm) nachweisen lassen, dessen 
Neryenfortsatze sich durch den N. intermedius zum Facialis und weiter durch 
die Chorda tympani zur Submaxillardruse begeben 3). Bei progressiver Bulbar- 
paralyse wird haufig starker SpeichelfluB beobachtet, der sicher wenigstens
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teilweise auf yermehrter Absonderung beruht; doch ist unklar, ob es sich 
hierbei um eine Reizungs- oder Lahmungserscheinung (paralytische Sekretion) 
handelt. m

3. Tranenabsonderung.
Das Zentrum fiir die durch Reizung zentripetaler Neryen, be

sonders der Augenaste des N. trigeminus zu erzielende Tranen
absonderung diirfte in den oberen Teilen des Kopfmarkes liegen; 
doch sind nur wenig ausreichende Untersuchungen dariiber vor- 
handen. Wenn Seck findet, daB zum Zustandekommen dieses Reflexes 
das Riickenmark bis zum 4. bis 5., sogar bis zum 6. Halswirbel 
erhalten sein muB, so ist dies nur so zu yerstehen, daB die distalen 
Teile dei- aufsteigenden Trigeminuswurzel den zentripetalen Ast des 
Reflexbogens bilden1). Die Angabe, dafi beim Hunde Reizung des 
Sehhiigels und gewisser Abschnitte des Gyrus sigmoides der GroB
hirnrinde Sekretion heryorruft, sprechen nicht gegen die bulbare 
Lagę des Sekretionszentrums, und die daraus und aus Schnitt- 
yersuchen hergeleitete Behauptung, dasselbe liege im Sehhiigel, ist 
kaum berechtigt* 2).

*) H. Seck, Eckhards Beitrage 11, 1, 1885. — 2) W. Bechterew u. N. Mis-
lawsky, Neurol. Zentralbl. 10, 481, 1891. ■— 8) Claude Bernard, Leęons de
physiol. experim. (Cours du semestre d’hiver 1854 bis 1855), Paris 1855, p. 289. 
(Die erste Veroffentlichung soli schon um einige Jahre friiher, namlich im Februar 
1849 in der Soc. de biologie erfolgt sein); Leęons sur la physiol. et la pathol. du 
systeme nerveux 1, 397, Paris 1858; Leęons sur le Diabete etc., Paris 1877, p. 370. —■
4) Eine ausfiihrliche geschichtliche Darstellung des Zuckerstich-Diabetes gibt
E. Pfliiger, Pfliigers Arch. 96, 303, 1903. Von groBer Bedeutung fiir das Ver-
standnis des nervosen Mechanismus, der hierbei in Frage kommt, wurden vor
allem die Arbeiten von C. Eckhard in seinen Beitragen zur Anatomie und
Physiologie (siehe bes. 4, 1, 1869).

4. Der Zuckerstich.
Im Winter 1854/55 teilte Cl. Bernard mit, daB man durch 

Stichverletzung einer bestimmten Stelle des yerlangerten Markes 
die hauptsachlichsten Erseheinungen des Diabetes, Glykosurie und 
Polyurie, erzeugen konne3). Diese hervorragende Entdeckung hat 
eine Fulle von weiteren Untersuchungen angeregt und ist zur Grund- 
lage aller Forschungen iiber die Pathogenese des Diabetes geworden4 * * *).

Zur Ausfiihrung des Zuckerstiches (piąure) benutzte Bernard 
ein Instrument beistehender Form (Fig. 62). Dasselbe wird (beim 
Kaninchen) hinter der Tuberositas occipitalis, zwischen ihr und der 
Protuberantia occipitalis externa durch das Hinterhauptsbein ein- 
gestoBen, durchbohrt das Kleinhirn und, indem es bis zur Beriihrung 
seiner Spitze mit der Schadelbasis weiter gefiihrt wird, die Oblon
gata unter Schonung der Pyramidenstrange. Die zu treflende Stelle 
liegt nach Bernard zwischen den Urspriingen der Nn. acu- 
stici (Yerbindungslinie der Tubercula acustica) und der Nn. nagi 
(Fig. 63 a. f. S.). Sicherer ist die Operation, wenn der 4. Ventrikel 
freigelegt wird. Das Instrument wird am besten so eingestoBen, dafi seine 
Spitze die Mittellinie trifft und die Schneide senkrecht zu dieser steht.

Piątlre- 
Instrument 

nach 
Claude 

Bernard.

23*
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Eine halbe bis eine Stunde nach dem Stich enthalt der Harn Zucker; 
die Glykosurie dauert meist 5 bis 6 Stunden, seiten langer. Zugleich ist die 
Harnmenge yermehrt; statt des normalerweise triiben und alkalischen Harns 
wird klarer und sauer reagierender ausgeschieden.

Der Versuch gelingt ebenfalls bei Fleischfressern. Auch beim Frosch, 
besonders im Herbst, hat der Zuckerstich Erfolg.

Was die Erklarung des Erfolges der Bernardschen Piąure anlangt, so 
ist zunachst zu bemerken, daB schon ihr Urheber den kiinstlichen Diabetes 
mit vollem Recht ais eine Reizungserscheinung aufgefaBt hat. Fiir diese 
Auffassung spricht die Art der Yerletzung, ihre voriibergehende Wirkung, 
die Móglichkeit, nach Aufhóren derselben sie durch Wiederholung des Stiches 
mehrmals wiederhervorzurufen.

Boden des vierten Ventrikels vom Kaninchen. 
Ta Tuberculum acusticum. Nv Nerwus vagus. 

Nach Bernard.

Ferner steht fest, dafi die Glykosurie durch einen EinfluB auf die 
und zwar unter Beteiligung ihres Glykogenbestandes zustande 

kommt; denn nach Exstirpation der Leber 
(beim Frosch) ist der Zuckerstich un- 
wirksam, ebenso nach Zerstórung der 
Leberfunktion durch Arsenyergiftung; 
endlich fehlt der Erfolg bei Hungertieren, 
dereń Leberglykogen geschwunden ist. 

Welcher Art dieser EinfluB ist, kann 
nicht zweifelhaft sein, wenn man an die 
Deutung denkt, die Bernard der Glykogen- 
funktion der Leber gegeben hat. Wenn die 
Leberzelle nicht nur aus dem ihr darge- 
botenen Materiał Glykogen bildet, sondern 
das entstandene immer wieder in Zucker 
verwandelt und diesen an das Blut abgibt, 
so liegt der Gedanke nahe, diesen Vorgang 
ais eine Sekretion zu bezeichnen und in 
Beziehung zum Neryensystem zu setzen. 
Lagę im Kopfmark ein nervóses Sekre- 
tionszentrum, so ware eine yermehrte 
Zuckerbildung in der Leber bei Reizung 
desselben, eine daraus sich ergebende 
Hyperglykamie und ais dereń Folgę die 

Glykosurie yerstandlich ł). Diese Auffassung hat viel Wahrscheinlichkeit fiir 
sich, wenn es auch bisher noch nicht gelungen ist, mit geniigender Sicherheit 
die zuckersekretorischen Neryen der Leber aufzufinden. Nur so viel ist 
yielleicht anzunehmen, daB die yon der Zuckerstichstelle ausgehenden Nerven- 
bahnen durch die Nn. splanchnici yerlaufen; denn nach dereń Durch
schneidung ist die Piąure erfolglos.

Besteht ein solches der Zuckersekretion in der Leber yorstehendes Zentrum 
im Kopfmark, so ist yerstandlich, daB dasselbe auch durch Dyspnoe und 
auf reflektorischem Wege (durch Reizung des Yagus, Ischiadicus und

l) E. Pfliiger, a. a. O., bes. S. 360 ff.; O. Langendorff, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1886, Suppl.-Bd., S. 274.
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anderer Neryen) erregt und dadurch Glykosurie erzeugt werden kann. Experi- 
mente und klinische Erfahrungen liefern dafiir Beispiele.

Pfluger hat den Gedanken ausgesprochen, dafi dei’ durch die Piąure 
in ubermahig yerstarkte Tatigkeit geratende Zentralapparat die Zuckerbildung 
in der Leber je nach dem yorhandenen Bedtirfnisse reguliere. Man hatte 
sich dann vielleicht vorzustellen, daB unter normalen Bedingungen von seiten 
der zuckerbediirftigen Organe, besonders der Muskeln, je nach dem Grade 
ihrer Tatigkeit, also auch ihres Zuckerbedarfs, reflektorisch das Kopfmark- 
zentrum zu starkerer oder weniger starker Tatigkeit angeregt und damit 
die Leber zur Hergabe der notwendigen Zuckermenge veranlaBt wird. Ist 
die reflektorisch oder auch anderweitig herbeigefiihrte Erregung des Sekretions- 
zentrums so stark, daB die dadurch bewirkte Zuckerbildung den Bedarf 
iibersteigt, so muB Zucker aus dem Blute in den Harn Iibergehen. Dieser 
hypothetische Zentralapparat, den man mit Pfluger ais Zuckerzentrum 
bezeichnen konnte, wiirde eine bedeutsame Rolle im Stoffhaushalt zu spielen 
haben.

Neben der Glykosurie besteht nach der Piąure auch Polyurie. Diese 
ist oft ais eine Nebenerscheinung aufgefaBt und ais Folgę der diuretischen 
Wirkung des reichlich ins Blut gelangten Zuckers erklart worden. AuBer 
anderen Bedenken, die sich gegen diese Ansicht geltend machen lassen, spricht 
wider sie die Tatsache, daB die Polyurie auch fiir sich ohne Glykosurie und 
andererseits auch Glykosurie ohne Vermehrung der Harnmenge ais Folgę des 
Zuckerstichs auftreten kann. Nach Bernard soli das erstere der Fali sein, 
wenn der Stich zu weit nach oben (oralwarts), das letztere, wenn er zu weit 
nach unten (aboral) gefiihrt worden ist. Eckhard gibt neuerdings an, daB 
eine reine oder wenigstens nahezu zuckerlose Polyurie erzielt werden kann, 
wenn man die Gegend der Eminentiae teretes yerletzt1).

DaB es sich bei dieser und bei der mit Zuckerausscheidung einher- 
gehenden Polyurie um einen direkten EinfluB der Yerwundung auf die Nieren- 
sekretion handle, ist nicht sehr wahrscheinlich, da bisher alle Versuche, 
eine direkte Abhangigkeit der Harnabsonderung von sekretorischen Nerven 
aufzufinden, erfolglos geblieben sind. Vermutlich sind hier yasomotorische 
Wirkungen, yielleicht eine lokale Blutdrucksteigerung in derNiere, imSpiele2).

Auch beim Menschen ist bei Erkrankungen des Kopfmarkes zuckerlose 
Polyurie (Diabetes insipidus) beobachtet worden.

VI. Zentren fiir Lidsehlula und Pupillenbewegung.

1. Lidreflex.
Reflektorischer LidschluB kommt entweder dadurch zustande, daB plótz- 

lich starkes Licht ins Auge einfallt, oder durch Beriihrung der Lider, der 
Bindehaut oder der Hornhaut mit fremden Kórpern, endlich durch plótzliche,

’) Cl. Bernard, Leęons de physiol. expórim. 1855, p. 339; C. Eckhard, 
Zeitschr. f. Biol. (N. E.). 26, 407, 1903. — 2) R. Heidenhain, Hermanns Handh. 
d. Physiol. 5 (1), 362,1883. Neuerdings hat G. Vinci (Arch. ital. de biol. 34, 288, 1901) 
auf Grund wenig beweisender Experimente die Existenz eines Harnsekretionszentrums 
im Riickenmark des Hundes behauptet, das zwischen 3. und 4. Halswirbel liegen soli.
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aber nicht bis zur Beriihrung gehende Annaherung eines Fingers usw. an 
das Auge. Der auf die letztgenannte Weise herbeigefiihrte „Bedrohungs- 
reflex“ gehórt zu den Vorstellungsreflexen und bedarf zu seinem Zustande
kommen der Mitwirkung der GroBhirnrinde. Der auf Lichtreiz erfolgende 
„Blendungsreflex“ soli nach einer yerbreiteten Annahme durch den 
N. trigeminus vermittelt werden1); indessen hat Eckhard gezeigt, daB er 
sich nach Durchschneidung des N. opticus nicht mehr heryorrufen laBt, da
gegen nach Trigeminusdurchschneidung bestehen bleibt, ferner auch durch 
elektrische Reizung des Sehneryen erzeugt werden kann. Fortnahme der 
GroBhirnlappen laBt beim Hunde und beim Kaninchen diesen Reflex unver- 
sehrt; ob das Mittelhirn und welche Teile desselben fiir ihn von Bedeutung 
sind, ist noch nicht klar* 1 2).

') E. Briicke, Yorlesungen iiber Physiol. 2, 95, 4. Aufl., Wien 1887. —
2) C. Eckhard, Zentralbl. f. Physiol. 9, 353, 1895; Fr. Goltz, Pfliigers Arch. 51, 
578, 1892. Beim Menschen hat man Ausfall dieses Reflexes bei corticaler Hemi- 
anopsie beobachtet und deshalb geglaubt, das Zentrum in die Occipitalrinde ver- 
legen zu miissen. Siehe H. Wilbrandt und A. Sanger, Die Neurologie des Auges
1, 28, Wiesbaden 1899. Ob hier eine wirkliche Ausfallserscheinung yorliegt, darf
ais fragHch bezeichnet werden. — 3) S. Einer, Pfliigers Areh. 8, 530, 1874; H. Seck, 
Eckhards Beitr. z. Anat. u. Physiol. 11, 1, 1885; B. Nickell, Pfliigers Arch. 42, 
547, 1888. (Die von mir kontrollierten Angaben von Nickell beruhen zumeist
auf Versuchen mit einseitiger Kopfmarkdurchschneidung, bei denen die Tiere 
langer beobachtet werden konnten ais bei totaler.) — 4) C. Eckhard (Geschichte
der Physiologie der motorischen Neryen des Auges), Beitr. z. Anat. u. Physiol. 11, 
117, 1885; siehe auch J. Budge, Uber die Bewegung der Iris, Braunschweig 1855,
S. 136. — 5)-Ph. Knoll, Eckhards Beitr. usw. 4, 109, 1869.

Ein sicher bulbarer Reflex ist das bei Beriihrung des Auges eintretende 
Blinzeln. Das Zentrum desselben reicht nach hinten etwa bis zur Mitte der 
Alae cinereae und nach yorn hóchstens bis zum proximalen Rande der Briicke 
[Nickell3)].

Dieser Reflex ist beim Menschen und bei Tieren mit gemeinschaftlichem 
Gesichtsfeld stets bilateral; bei Fróschen, Vógeln, Kaninchen bewirkt dagegen 
schwache einseitige Reizung nur einseitigen LidschluB.

2. Pupillenverengerungsreflex.
Die Tatsache, daB die Pupille bei Lichteinfall sich yerengert, in der 

Dunkelheit weiter wird, ist seit uralten Zeiten bekannt; die Erkenntnis, daB 
es sich hierbei um einen Reflex vom Sehneryen auf den N. oculomotorius handle, 
kniipft sich an die Namen von Rob. Whytt (1751) und von H. Mayo (1823 4). 
Der letztere wieś insbesondere nach, daB am abgeschnittenen Kopfe auch die 
mechanische Reizung des Sehneryen Pupillenyerengerung zur Folgę hat.

Den Zentralherd dieses Reflexes zu begrenzen, hat seine besonderen 
Schwierigkeiten, da bei Versuchen dieser Art Verletzungen des afferenten 
Teiles des Reflexbogens, namlich des Tractus opticus, schwer zu yermeiden 
sind. Wenn daher yielfach angegeben wird, das Zentrum des Pupillarreflexes 
sei in den yorderen Vierhugeln gelegen (Flourens, Longet, Budge), 
so kann dies nicht ohne weiteres ais richtig gelten. In der Tat kónnte 
Knoll bei gehóriger Vorsicht die eigentlichen Vierhugel yóllig zerstóren, 
ohne den Reflex aufzuheben5).
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Es liegt auch gar kein Grund vor, ein Zentrum fiir denselben anzunehmen, 
das auBerhalb derjenigen Abschnitte des Oculomotoriuskernes gelegen ware, 
die den fur den Sphincter iridis bestimmten Fasern des dritten Hirnnerven 
zum Ursprung dienen. Nach Bernheimer, Edinger u. a. darf wohl ais 
sicher angenommen werden, daB dies die ais kleinzellige, paarige Median- 
kerne beschriebenen Zellgruppen des Oculomotoriuskernes sind. Bis in ihre 
Nahe glaubt Bernheimer auch die den Irisreflex yermittelnden „Pupillar- 
fasern“ des Sehnerven verfolgen zu kónnen. Danach wiirde das Zentrum 
dieses Reflexes unterhalb des vordersten Abschnittes der Vierhiigelplatte, in 
der den Boden des Aguaductus Sylvii bildenden grauen Masse zu suchen sein x).

Die Ansicht Bachs, der das Zentrum auf Grund wenig beweisender Versuche 
in das Riickenmark verlegt, hat kaum Anhanger gefunden2). Die alteren Ver- 
mutungen, nach denen es im Ciliarganglion liegen sollte, entbehren jeder tatsach- 
lichen Basis. Bei Fischen und Fróschen verengt sich nach dei- Entdeckung von 
Arnold, Brown-Sćąuard und Budge auch die Pupille des ausgeschnittenen 
Auges, ja sogar die der isolierten Iris bei Lichteinfall3). Diese vielfach untersuchte 
Erscheinung hat indessen mit dem Pupillenreflex der hóheren Tiere nichts zu tun.

Beim Menschen tritt auch bei einseitiger Belichtung stets eine Pupillen- 
yerengerung in beiden Augen ein (konsensueller Reflex). Offenbar hangt 
diese Erscheinung mit der partiellen Sehnervenkreuzung zusammen, durch 
die jeder der beiden Sehnerven zu beiden Oculomotoriuskernen in Beziehung 
tritt. Die Anhanger eigener, von den Sehfasern verschiedener, lediglich 
der Reflexvermittelung dienender Pupillarf asem im N. opticus nehmen an, 
daB beide Fasergattungen im Chiasma eine nur teilweise Kreuzung erfahren.

Der konsensuelle Reflex fehlt bei den niederen Saugetieren (bis zu den 
Nagern aufwarts), ferner bei den Vógeln, Reptilien, Amphibien und Fischen. 
Diese Tiere weisen samtlich eine totale Faserkreuzung im Chiasma auf. Wenn 
hier der Pupillarreflex nur auf dem durch Licht erregten Auge erfolgt, so ist 
dies nach Steinach, der diese Befunde erhoben hat, nur dadurch móglich, 
dafi hier auch eine totale Kreuzung im zentrifugalen Teile des Reflexbogens 
und eine vóllige Trennung der beiden Pupillarreflexbahnen statthat4).

Solange dem Auge Licht zustrómt, beflndet sich der M. sphincter iridis in 
tonischer Tatigkeit; im Dunkeln hórt der Tonus auf, die Pupille gerat hier in jenen 
Zustand grófiter Erweiterung, wie ihn die photographischen Blitzlichtaufnahmen 
dunkeladaptierter Augen erkennen lassen. Die ausschliefilich reflektorische 
Natur dieses Sphinctertonus wird dadurch bewiesen, dafi die nach Sehnerven- 
durchschneidung eintretende Pupillenerweiterung durch Durchschneidung des N. oculo
motorius nicht weiter zunimmt5).

3. Reflektorische Pupillenerweiterung.
Die bei Reizung des Halssympathicus eine Erweiterung der Pupille herbei- 

fiihrenden Neryenfasern entstammen den obersten Segmenten des 

’) St. Bernheimer, Arch. f. Ophthalmol. 44, 481, 1897 u. Sitzungsber. d. 
Wien. Akad. d. Wiss. 107, 98, 1899; L. Edinger, Vorlesungen iiber den Bau 
der nervósen Zentralorgane, S. 314, 6. Aufl., Leipzig 1900. — 2) L. Bach, Arch. 
f. Ophthalmol. 47, 339, 1898 u. Ber. d. 27. Vers. d. Ophthalmol. Ges., Heidelberg 
1898, S. 98. — 3) J. Budge, a. a. O., S. 141; E. Steinach, Pfliigers Arch. 52, 
495, 1892; R. Magnus, Zeitschr. f. Biol. 20, 567, 1899. ■— 4) E. Steinach, Pfliigers 
Arch. 47, 289, 1890. — 5) Waller u. Budge, Compt. rend. Acad. d. sę. 33, 420, 
1851. Vgl. C. Eckhard, Beitr. z. Anat. u. Physiol. 9, 157/158, 1881.
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Dorsalmarkes (Bernard, Langley, Sherrington); die Angabe mehrerer 
Autoren (Budge u. a.), dafi auch die untersten Cervicalnervenwurzeln solche 
Fasern enthalten, hat sich nicht bestatigt. Wie bei Hund und Katze scheint 
auch beim Menschen (Klumpke, Oppenheim) der erste Dorsalnery die 
meisten Pupillarfasern zu fiihren ').

In die Gegend des Ursprungs dieser Elemente hat Budge* 2) sein Centrum 
cilio-spinale inferius verlegt. Ein anderes pupillenerweiterndes Zentrum 
sollte im Kopfmark, in der Gegend des Hypoglossusursprungs liegen: Centrum 
cilio-spinale superius. Die Pupillenyerengerung, die nach Durchschneidung 
des Halssympathicus auftritt, wurde auf den Fortfall eines vom unteren Zentrum 
ausgehenden tonischen Einflusses bezogen. Andere verlegten den ganzen 
Zentralapparat in die Óblongata oder gestanden wenigstens dem dort ver- 
muteten Zentrum eine Art von Oberherrschaft uber das spinale zu.

') J. N. Langley, Ergebnisse der Physiologie, Jahrg. II (2), 1903, S. 825;
R. Wichmann, DieRuckenmarksnerven und ihre Segmentbeziige, Berlin 1900, S. 173. 
— *) J. Budge, iiber die Bewegung der Iris, Braunschweig 1855, Kap. 4. —
3) Literaturnachweise bei E. Nawrocki u. J. Przybylski, Pfliigers Arch. 50, 
234 u. besonders E. P. Braunstein, Zur Lehre von der Inneryation der Pupillen-
bewegung, Wiesbaden 1894, 8. 4 bis 57. — 4) B. Luchsinger, Pfliigers Arch. 22, 
158, 1880 u. 28, 72, 1882; A. Steil u. O. Langendorff, ebenda 58, 155 u. 165, 1894.

Man mufi zugeben, dafi die Reizungsyersuche, auf Grund dereń die Lagę 
des spinalen Zentrums zwischen 6. Hals- und 4. Brustwirbel festgestellt wurde, 
nicht gerade geeignet waren, seine Existenz sicher zu beweisen, und auch die 
Exstirpationsversuche von Budge sind nicht dazu angetan, jeden Zweifel zu 
heben. Trotz der zahlreichen dagegen erhobenen Widerspruche3) ist aber 
die Annahme eines solcheń Zentrums sicher begriindet. Freilich sind auch 
die spater benutzten Versuchsweisen zur vólligen Klarstellung des Sach- 
verhaltes nicht alle geeignet gewesen.

Die Erweiterung der Pupille bei Dyspnoe, bei Reizung sensibler Nerven und 
Strychninvergiftung ist vielfach ohne weiteres fiir den Ausdruck einer reflektori
schen usw. Reizung des Halssympathicus gehalten worden. Durchschnitt man 
nun bei einem Tiere das oberste Halsmark und sah man danach diese Erseheinungen 
fortbestehen, so schloB man auf das Vorhandensein eines spinalen Zentrums der 
pupillendilatierenden Neryenfasem.

Indessen laBt sich nachweisen, daB auch nach Durchschneidung des Hals
sympathicus und sogar nach Exstirpation des oberen Halsganglions weder die 
reflektorische Mydriasis ausbleibt (Vulpian), noch Dyspnoe oder Strychnin- 
vergiftung unwirksam geworden sind. Es beruht dies darauf, daB einerseits Emp- 
fihdungsreize die Pupille auch dadurch dilatieren kónnen, daB sie den Tonus des den 
Sphincter iridis beherrschenden Oculomotoriuszentrums hemmen, und dafi anderer
seits durch Dyspnoe die Muskelfasern des Dilatators auch direkt oder durch 
Vermittelung anderer Nerven (Trigeminus ?) gereizt werden kónnen. Damit wird 
naturlich die obige Beweisfiihrung hinfallig.

Dafi tatsachlich ein spinales Zentrum besteht und dafi es eine tonische 
Wirksamkeit entfaltet, geht aus folgenden Beobachtungen hervor 4). Nach hoher 
Halsmarkdurchschneidung yerursacht die Durchtrennung eines Halssympathicus 
eine deutliche Verengerung der entspreehenden Pupille. Wird das Halsmark 
nur einseitig durchschnitten, so tritt (beim Kaninchen, seltener bei Katzen) 
eine Verengerung der gleichseitigen Pupille ein; sie ist aber yoriibergehend. 
Ftigt man zu dieser Operation die Durchschneidung des Halssympathicus 
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hinzu, so wird die Pupille dauernd erheblich enger ais die der anderen Seite. 
Hat man endlich rechts das Halsmark, links den Sympathicus durehsehnitten, 
so ist die linkę Pupille dauernd enger ais die rechte.

Es ist unmoglich, diese Tatsachen anders zu deuten ais unter der Voraus- 
setzung eines tonisch tatigen Spinalzentrums fiir die die Pupillenerweiterung 
besorgenden sympatliischen Neryenfasern. DaB das Zentrum fiir diese 
zugleich nutritiye Bedeutung besitzt, laBt sich ebenfalls beweisen.

Offenbar wird das Centrum ciliospinale durch diejenigen Ganglienzellen- 
gruppen des oberen Brustmarkes dargestellt, aus denen die im Halssympa- 
thicus zum oberen Halsganglion yerlaufenden Pupillenfasern entspringen.

Ein bulbares, dem spinalen koordiniertes oder gar iibergeordnetes Pupillen- 
erweiterungszentrum anzunehmen, scheint kein zwingender Grund yorzuliegen. 
Die dei’ Halsmarkdurchschneidung folgende (yoriibergehende) Miosis erklart 
sich zur Geniige aus einer traumatischen Tonusherabsetzung des spinalen 
Zentrums.

5. Das Riickenmark ais Leitungsorgan1).

') Die Leitung durch das Kopfmark wird hier nicht besonders behandelt; das 
wenige, was dariiber an experimentellem Materiał vorliegt, gelangt bei der spinalen
Leitung zur Besprechung. Auf die beziiglichen anatomischen Ermittelungen kann 
hier nicht eingegangen werden. — 2) Galenus, De usu partium, Lib. XII, cap. 10. —
3) Oeuvres de Oribase ed. Daremberg, p. 178. — 4) Hippokrates, De articulis,
cap. 48. — 5) Celsus, De medicina, Lib. VIII, cap. 14.

Eine yollstandige Durchschneidung oder Durchąuetschung 
des Riickenmarks hebt jeden funktionellen Zusammenhang der 
unterhalb des Schnittes gelegenen Kórperteile mit dem Gehirn 
auf. Hohe Durchtrennungen lahmen die willkiirliche Bewegung und die Emp
findung fast im ganzen Korper; tiefere bewirken dasselbe fiir alle diejenigen 
Kórpergegenden, die ihre Inneryation yon den unterhalb des Schnittes ent- 
springenden Spinalneryenwurzeln empfangen, und nur solche Leistungen bleiben 
hier iibrig, dereń automatische oder reflektorische Zentren im Riickenmark 
selbst ihren Sitz haben. Sehen wir das Gehirn ais denjenigen Teil des Neryen
systems an, in dem die Empfindungen zustande kommen und von dem die 
willkiirlichen Bewegungsantriebe ausgehen, so muB aus diesen Tatsachen 
geschlossen werden, daB die Erregungsleitung von der Kbrper- 
peripherie zum Gehirn und yom Gehirn zur Peripherie auf das 
Riickenmark ais alleiniges Leitungsorgan angewiesen ist.

Die angefiihrten Tatsachen waren im wesentlichen schon den Arzten des 
Altertums bekannt. Galen* 2) yergleicht das Ruckenmark mit einem dem Gehirn 
entąuellenden Strome, der die Nerven wie Bache zu allen Teilen des Korpers ent- 
sendet. Eine experimentelle Grundlage fiir diese Auffassung gewinnt er ais erster 
in systematisch durchgefiihrten Durchschneidungsyersuchen bei Tieren. Uber die 
Folgen der in yerschiedenen Hóhen ausgefiihrten Durchtrennung des Riickenmarks 
finden wir genaue Angaben bei Oribasius3). Die Wirkungen der traumatischen 
Riickenmarkslasion beim Menschen sind bereits in den Hippokratisehen 
Schriften4) beschrieben; spater schildert sie Celsus6).

An diese durch Experiment und klinische Beobachtung tausendfach besta- 
tigten Erfahrungen iiber die Folgen der Riickenmarksdurchschneidung kniipft 
die Frage an, ob die das Ruckenmark in absteigender und aufsteigender
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Ricbtung durchlaufenden Erregungen gleichseitige oder gekreuzte 
Bahnen in Anspruch nehmen, um vom Gehirn aus die Kórperperipherie, 
von dieser aus das Gehirn zu erreichen. Lange vor der Bekanntschaft mit 
den feineren histologischen Verhaltnissen des Riickenmarks muŁiten die ana
tomischen Befunde (Pyramidenkreuzung) einerseits, die Beobachtungen an 
Apoplektischen u. a. andererseits zur Stellung und experimentellen Beant- 
wortung einer solchen Frage a uf fordem ’)•

Die spatere Erkenntnis, dafi Bewegungs- und Empflndungsneryen das 
Riickenmark auf getrennten Bahnen yerlassen, nótigte weiterhin zu der Unter
suchung, ob schon innerhalb des Zentralorganes motorische und 
sensorische Impulse getrennte Wege gehen, und zur Entscheidung 
dariiber, welches diese Wege sind. Weitere speziellere Fragen iibei’ den 
Verlauf der den yerschiedenen Empfindungsąualitaten zuge- 
hórigen Leitungsbahnen, iiber die topographische Gliederung der 
fiir die yerschiedenen Muskelgebiete bestimmten motorischen, iiber den Weg 
der yasomotorischen, der sekretorischen und anderer Bahnen 
mufiten notwendigerweise sich anschliefien.

Noch stehen wir mitten drin in diesen Untersuchungen, und nur ein 
kleinei’ Teil jener Fragen kann ais beantwortet gelten.

I. Untersuchungsmethoden.
Die zu Gebote stehenden und benutzten Forschungsmethoden sind 

teils morphologische, teils experimentelle, teils klinische und pathologisch- 
anatomische.

Die morphologische Forschung wird bei diesen Untersuchungen in erster 
Linie von physiologischen Uberlegungen geleitet. Von rein anatomischem Stand- 
punkte aus kann es zwar erwiinscht sein, ein Verstandnis des hóchst yerwiekelten 
Aufbaues der Zentralorgane zu gewinnen; aber selbst die genaueste Einsicht in 
diese Verhaltnisse ware unfruchtbar, wenn dabei nicht fortdauernd die funktionelle 
Bedeutung der einzelnen Glieder dieses Systems im Auge behalten wiirde. Den 
Ausgangspunkt aller anatomischen Untersuchungen iiber den Faserverlauf im Hirn 
und Riickenmark bildet daher das Bell-Magendiesche Gesetz in demselben 
Mafie, wie es auch der experimentellen Forschung iiber die Leitungsyerhaltnisse 
zugrunde liegt.

Die fortgeschrittenen Differenzierungsmethoden, unter denen besonders die 
von Weigert und von Golgi eingefiihrten allgemeine Anerkennung und Anwen- 
wendung gefunden haben, und denen sich das Ehrlichsche Methylenblauver- 
fahren ebenbiirtig anschliefit, haben schon am reifen Riickenmark zu den wert- 
yollsten Entdeckungen iiber den Zusammenhang der Elemente gefiihrt. Eine ganz 
besonders bedeutsame Forderung erfuhr aber die morphologische Forschung durch 
die von Flechsig erkannte Tatsache, dafi im embryonalen Leben die Entwickelung 
der Markscheiden der intrazentralen Neryenfasern derartig erfolgt, dafi funk- 
tionell zusammengehórige Fasersysteme zu gleicher Zeit ihr Mark 
erhalten. Die darauf gegriindete Untersuchungsmethode hat ihre Fruchtbarkeit 
vor allem auch dort erwiesen, wo sie nicht nur auf eine bestimmte Tierart oder 
den Menschen sich beschrankte, sondern, wie dies besonders von Edinger durch- 
gefiihrt wurde, die bald einfacheren, bald komplizierteren Verhaltnisse in der 
ganzen Reihe dei- Wirbeltiere in Betracht gezogen hat.

*) Aretaeus (De causis diuturn. affectionum, Lib. I, cap. 7) lehrte bereits, 
dafi Verletzungen des Gehirns gekreuzte, des Riickenmarks gleichseitige Lahmung 
zur Folgę haben.
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Ein weiteres Hilfsmittel erwuchs der Erforschung des Leitungsapparates aus 

der naheren Untersuchung der von Turek im Jahre 1851 entdeckten sekundaren 
Degeneration der Riickenmarksstrange. Die anatomische Durchmusterung 
erkrankter Riickenmark e ergab, daB in gewissen Eallen Entartungen von Faser- 
systemen auftreten, dereń genaueres Studium im Zusammenhang mit der voraus- 
gegangenen klinischen Beobachtung mancherlei wichtige Einsicht zu erschlieBen 
geeignet ist. Man erkannte, daB die Strangdegenerationen oft einen teils auf- 
steigenden, teils absteigenden Charakter haben und daB dieser von dem Sitze 
der zugrunde liegenden Lasion abhangig ist, daB sie also dem Wall er sehen 
Entartungsgesetze folgen und daher biindige Schliisse auf den Ursprung und das 
Ende von Fasern und Fasermassen und auf dereń zentrifugalen oder zentripetalen 
Verlauf erlauben. Die experimentelle Ausbeutung dieses Verhaltens, die Setzung 
kiinstlicher Gehirn- und Marklasionen beim Tier und die spatere Untersuchung 
der nachfolgenden Degeneration, eróffnete einen neuen und sehr fruchtbaren 
Forschungsweg.

Die experimentell-physiologische Untersuchung der Faserleitung ist, 
wenn man von jenen kiinstlich herbeigefiihrten Degenerationsprozessen absieht 
oder sie nur zur Kontrolle der richtigen Ausfiihrung von Operationen in Betracht 
zieht, in erster Linie auf die Beobachtung des Funktionsausfalles bei partiellen 
Durchschneidungen angewiesen. Zur Priifung der Funktionsdefekte bedient 
man sich dabei entweder der einfachen Konstatierung motorischer oder sensori- 
scher Storungen oder man reizt, wie dies zuerst Eckhard vorgeschlagen hat, die 
motorischen Gebiete der Bindę und sieht, ob nach bestimmten Partialschnitten 
durch das Mark die vorher wirksame Beizung noch Erfolg hat oder nicht. In 
einzelnen Fallen sind auch elektrophysiologische Methoden (Untersuchung der 
Aktionsstróme) zur Verwendung gekommen (Gotch und Horsley).

Gegeniiber den glanzenden Erfolgen der neueren anatomischen Untersuchungen 
iiber den Leitungsapparat des Biicken- und Kopfmarkes sind die Ergebnisse der 
Durclischneidungsversuche nicht gerade ais sehr bedeutend zu bezeichnen. Auf 
den ersten Blick scheint eine Menge von Widerspriichen zwischen den Angaben 
der einzelnen Experimentatoren zu bestehen, und nicht immer gelingt es, dereń 
Ursachen hinreichend aufzuklaren.

Allerdings begegnet die experimentelle Forschung beim Biickenmark ganz 
besonders groBen Schwierigkeiten, die zu iiberwinden auch der fortgeschrittenen 
Operationstechnik nur schwer gelingt. Das von einem hervorragenden Forscher 
angewandte Bild, das die experimentelle Analyse der Funktionen des Zentral-. 
nervensystems mit der Zergliederung eines Taschenuhrwerkes mittels Pistolen- 
schiissen vergleicht, ist zwar nicht gerade gliicklich gewahlt; aber setzen wir darin 
statt der Pistole einen Schmiedehammer, so steht die Feinheit dieses Werkzeuges 
etwa in demselben Verhaltnis zu dem zarten Mechanismus der Taschenuhr, wie 
das Messer des Operateurs zu der kunstvollen und verschlungenen Tektonik des 
Biickenmarkes.

Die Schwierigkeit der experimentellen Untersuchungen beruht indessen nicht 
einmal so sehr auf der Subtilitat der Operation, ais yielmehr auf der Beurteilung 
ihres Erfolges. Es ist klar, daB die Bedeutung der yerschiedenen Strange und 
Faserziige fur Bewegung und Empfindung nicht nach den Defekten beurteilt 
werden kann, die sich unmittelbar nach der Operation beobachten lassen; denn 
durch die mit der Verwundung verbundene Reizung kónnen benachbarte oder ent- 
fernte Teile des Riićkenmarks in Mitleidenschaft gezogen, dereń normale Leistungen 
gehemmt oder gesteigert werden. Man darf annehmen, daB nach einer gut 
gelungenen aseptischen Operation diese operative Reizung allmahlich abklingt. Da 
dies um so vollstandiger der Fali sein wird, je langere Zeit seit dem Eingriff ver- 
flossen ist, so konnte es scheinen, daB ein móglichst spater Termin zur Beur
teilung der eigentlichen Ausfallserscheinungen am geeignetsten ware. Dabei 
yerfallt man aber wieder in einen Fehler; denn in dem langen Intervall kónnen 
Kompensationen eintreten, vikariierende fur gewohnlich nicht betretene Bahnen 
wegsam geworden sein. Eine solche Untersuchung ist von Wert, wenn es sich 
darum handelt, zu entscheiden, welche Wege von den das Riickenmark durch- 
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laufenden Bewegungs- und Empfindungsimpulsen uberhaupt eingeschlagen werden 
kbnnen und welches Minimum von Riickenmarkssubstanz ihnen geniigt. Sie sagt 
aber nichts dariiber aus, auf welchen Bahnen fiir gewohnlich jene Impulse geleitet 
werden und welche Bedeutung in dieser Hinsicht dem zerstorten Teile zukommt.

Eine Untersuchungsweise, die hauptsachlich die Spatfolgen der Verwundung 
oder Erkrankung ins Auge fafit, wird daher besonders fiir den Arzt von Bedeutung 
sein; fiir den Physiologen, der zunachst die normal eingeschlagenen Wege kennen 
lernen mochte und fiir den die Frage nach der moglichen Kompensation doch erst 
in zweiter Linie kommt, wird eine moglichst friihe, aber nicht allzu friihe Unter
suchung wertvoller sein. Vor allem aber wird er das Maximum von Leistungen, 
das sofort oder kurze Zeit nach dem Eingriff — etwa am darauf folgenden Tage 
— beobachtet wird, beriicksichtigen miissen, und von den Spatfolgen werden fiir ihn 
die bleibenden Defekte von groBerer Wichtigkeit sein, wie die erhaltenen oder 
wiedergekehrten Leistungen. Bei der Beurteilung dei- Wiederherstellung der Funk
tionen wird man sich — was iibrigens yielfach bei solchen Versuchen ausdriicklich 
festgestellt wird — erinnern miissen, dafi bei hóheren Wirbeltieren von einer 
anatomischen Regeneration durehsehnitten er Riickenmarksabschnitte nicht die Bede 
sein kann.

Daraus, dafi die yerschiedenen Experimentatoren — absichtlich oder unab- 
sichtlich — teils die eine, teils die andere Untersuchungsweise bevorzugen, dafi sie 
bald mehr auf den sofortigen Ausfall, bald mehr auf die bleibenden Zustande 
Wert gelegt haben, erklart sich die groBe Verschiedenheit der yielen vorliegenden 
Angaben.

Ais weiteres Forschungsmittel steht der experimentellen Untersuchung ner- 
yoser Apparate neben der Durchschneidung die Reizung zu Gebote. Es yerstelit 
sich yon selbst, dafi gerade bei den Zentralorganen, an denen die strengen Bedin
gungen galvanischer Reizversuche nur seiten zu erfiillen sind und an denen andere 
kunstliche Reize meist versagen, die Ergebnisse solcher Versuche ganz besonders 
behutsam zu beurteilen sind. Den alteren Forschern schien es unbedenklich, die 
Leitungsrerhaltnisse des Riickenmarkes in der Weise zu untersuchen, dafi die ein
zelnen Abteilungen besonders der weiBen Substanz von der Oberflache her oder 
auf dem Querschnitt elektrisch gereizt wurden, und je nachdem ein Bewegungs- 
erfolg eintrat oder Zeichen des Schmerzes erfolgten, auf motorische und sensible 
Bahnen zu schliefien. Dies anderte sich, ais van Deen mit der Lehre auftrat, 
dafi die weifie Substanz des Riickenmarkes, abgesehen von den sie durchsetzenden 
Neryenwurzeln, ganz unerregbar sei, und ais auch Schiff der eigentlichen Riicken- 
markssubstanz, sowohl den grauen ais den weiBen Massen, die Fahigkeit der Sen
sibilitat und Motilitat ganzlich absprach, ihnen nur ein Leitungsvermogen fiir 
die natiirlichen Bewegungs- und Empfindungsimpulse zuschrieb und sie deshalb 
ais kinesodische und asthesodische Substanzen bezeichnet wissen wollte‘).

Wahrend die einen die Schiff sehen Anschauungen acceptierten, hielten 
andere durch seine Bedenken die Lehre von der Reizbarkeit der Riickenmarks- 
substanz nicht fiir widerlegt2). Diese beriefen sich auf die zweifellosen Erfolge,

’) Diese Bezeichnungen sollten nach Schiff fiir die graue Substanz und fiir 
die Vorderstrange gelten, den Hinterstrangen, die er im wesentlichen fiir direkte 
Fortsetzungen der sensiblen Spinalwurzeln ansah, sprach Schiff die Reizbarkeit 
nicht ab. — 2) Eine ausfiihrliche Aufzahlung der alteren Arbeiten bei C. Eck
hard, Hermanns Handb. d. Physiol. 2, 145 u. 146, 1879. Die wichtigsten sind: 
J. van Deen, Frorieps Neue Notizen 25, 323, Nr. 549, 1843; Moleschotts Unter
suchungen zur Naturlehre 6, 297, 1859 u. 7, 280, 1860; M. Schiff, Lehrbuch d. 
Physiol. d. Menschen, Lahr 1858/59, S. 247, 286 u. 6.; L. Auerbach, Giinsburgs 
med. Zeitsehr. 4, 464, 1853; A. Chauyeau, Journ. de la physiol. 4, 29 u. o., 1861; 
H. Engelken, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1867, S. 198; S. Mayer, Pfliigers 
Arch. 1, 166, 1868; A. Fick, ebenda 2, 414, 1869; C. Dittmar, Ber. Sachs. 
Ges. d. Wiss. 1870. Von neueren Untersuchungen erwahne ich: B. Luchsinger, 
Pfliigers Arch. 22, 169, 1880; M. Schiff, ebenda 28, 537, 1882; 29, 537, 1882; 
30, 199, 1883; 31, 357, 1883; 38, 182, 1886; M. Mendelssohn, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1883, S. 281; W. Biedermann, Sitzungsber. Wien. Akad. d. Wiss., 
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die man durch Anwendung galvanischer Reize erzielt, jene betonten die nur schwer 
auszuschlieBende Mitreizung vorderer und hinterer Spinalneryenwurzeln und 
wiesen einerseits auf die auffaRende Unwirksamkeit mechanischer Reize hin, an
dererseits auf die zur Erreichung von Wirkungen notwendige hohe Starkę des 
elektrischen Reizstromes. War nun auch die Mitreizung nahegelegener vorder.er 
Riickenmarkswurzeln durch dereń Durchschneidung und durch den nicht auf das 
Reizniveau sich beschrankenden Effekt ausgeschlossen, gelang es auch, die Fehler- 
ąuellen der Stromschleifen und damit die Beteiligung entfernter motorischer 
Wurzelfasern durch geeignete Mafiregeln zu vermeiden, so blieb immer noch die 
Mbglichkeit zu beachten, daB es sich bei den beobachteten Reizerfolgen um eine 
Erregung zentripetaler Wurzelelemente und dadurch herbeigefiihrte Reflexbewe- 
gungen handelte. Die Annahme von Reflexen lag um so naher, ais die beob
achteten motorischen Wirkungen mehr an reflektorische ais an direkt erregte 
Bewegungen erinnerten und ais mehrfach die Angabe wiederkehrt, daB auch die 
Reizung der Hinterstrange, in denen man motorische Leitungsbahnen nicht ver- 
muten durfte, von Bewegungserfolgen begleitet sein konne.

Die Mbglichkeit, von geeigneten Stellen des Ruckenmarksąuerschnittes 
Reflexe zu erzeugen, wird sich nicht in Abrede stellen lassen. Auch der homo- 
laterale Charakter der bei umschriebener Reizung entstehenden Bewegungen wiirde 
nicht gegen diese Deutung sprechen. Aber alle Bewegungserfolge, die man so 
erzielt, fiir Reflexe zu halten, liegt gewiB kein AnlaB vor. Wenn der Anschein 
dafiir zu sprechen scheint, so muB man sich erinnern, daB auch die durch direkte 
Erregung der medullaren motorischen Leitungsbahnen heryorgerufenen Bewegungen 
ganz nach der Art ron Reflexen zustande kommen, da ja diese Bahnen die 
Schaltstationen der Vorderhornzellen zu passieren haben, also von einem Neuron 
auf ein anderes iibergehen. Dieser Umstand reicht hin, um zu erklaren, weshalb 
ein weifier motorischer Riickenmarksstrang sich Reizungen gegeniiber nicht vbllig 
wie ein peripherer Bewegungsnerv yerhalt, weshalb Leitungsverzbgerungen von 
der GrbBenordnung der Reflexzeit bestehen, weshalb alle die Einfliisse, welche die 
Reflexerregbarkeit herabsetzen oder aufheben, auch die Wirksamkeit dei' Reizung 
der motorischen Riickenmarksbahnen beeintrachtigen u. a. m.

Die Untersuchungen von Fick und Engelken, von Luchsinger, Bieder
mann u. a. haben gewiB dazu beigetragen, daB zurzeit wohl die meisten geneigt sind, 
die Reizbarkeit des Ruckenmarkes anzuerkennen; hauptsachlich aber ist es ein 
anderer Umstand gewesen, dei- diesem ganzen Kampf der Meinungen eine entscheidende 
Wendung gegeben hat, das ist die Entdeckung der elektrischen Reizbarkeit gewisser 
Abschnitte der GroBhirnrinde und der von ihr ausgehenden Markfaserung. Diese 
Fahigkeit, die man der weiBen Substanz des Stabkranzes zuzugestehen sich ge
nótigt sieht, wie sollte man sie der weiBen Riickenmarkssubstanz aberkennen ? Wie 
ware es zu verstehen, wenn die den groBen Pyramidenzellen der Zentralwindungen 
entstammenden Neryenfasern direkt unterhalb der GroBhirnrinde und in ihrem Yerlauf 
durch die innere Kapsel elektrisch erregbar waren, diese Eigenschaft aber nach 
ihrem Eintritt in das Riickenmark yerloren hatten?

Nach alledem gelangen wir zu dem Ergebnis, daB das Reizungsverfahren 
eine berechtigte Stellung bei der experimentellen Untersuchung der spinalen Leitungs-

III. Abt., 87 (1883); De Boeck, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1889, S. 238; J. Gad 
u. E. Flatau, Neurolog. Zentralbl. 1897, Nr. 11 u. 12. Am Riickenmark hin- 
gerichteter Menschen experimentierten: M. RoBbach, Verhandl. d. physikal.-med. 
Ges. zu Wiirzburg 15 (1881) u. A. Hoche, Neurol. Zentralbl. 1895, Nr. 17. Be- 
sondere Angaben iiber Reizung der grauen Substanz: E. A. Birge, Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1882, S. 481; W. Sirotonin, ebenda 1887, S. 154; N. Muchin, 
Zeitschr. f. Biol. N. F. 14, 21. Viele Experimentatoren haben, ohne auf eine 
prinzipielle Kritik ihres Versuchsverfahrens einzugehen, elektrische Reizyersuche 
an den weiBen Strangen des Riickenmarks yorgenommen, besonders vor dem Auf- 
treten yon van Deen u. Schiff, obwohl damals die Unerregbarkeit der Gehirn- 
substanz ais Dogma galt. Vgl. F. A. Longet, Anat. u. Physiol. des Neryensystems 
(deutsch v. J. A. Hein) 1, 231, 1847. Die graue Substanz hielt Longet ebenso 
wie vor ihm Magendie fiir unerregbar.
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bahnen beanspruchen darf, und daB vorsichtig damit angestellte Versuche zwar 
nicht, wie einst Longet meinte, den besten physikalischen Experimenten an 
die Seite gesteUt werden kónnen, aber doch brauchbare Resultate zu liefern ver- 
mógen.

Eine wesentliche Erganzung erfahrt der Tierversuch, soweit er die Ausfalls- 
erscheinungen bei bestimmten Verwundungen des Riickenmarkes ins Auge faBt, 
durch die klinischen Beobachtungen an kranken Menschen, zumal wenn 
diese von genauempathologisch-anatomischen Untersuchungen begleitet sind.

Ereilich verlangt die Verwertung klinischer Falle besondere Vorsicht. Nur 
selten wird es sich dabei um so prazise und umschriebene Lasionen handeln, wie 
sie im Tierversuch yerhaltnismafiig leicht in gewahltem Niveau, in yorgeschriebener 
Richtung und in beliebiger Zahl hervorgebracht werden kónnen. Andererseits 
bietet die Beobachtung am Menschen unschatzbare Vorteile dadurch, daB eine 
weit feinere Untersuchung der Ausfallssymptoine hier móglich ist, ais beim Tier. 
Uber bewuBt werdende Empfindungen ist bei diesem direkt nichts zu erfahren, 
wahrend dereń Feststellung beim Menschen unschwer móglich ist; vollends macht 
die Unterscheidung der einzelnen Empfindungsąualitaten, die Priifung des Lokali- 
sationsvermógens u. a. m. bei diesem weit geringere Schwierigkeiten.

Kommt es endlich darauf an, festzustellen, auf welclien Bahnen und in 
weleher Richtung motorische oder sensorische Impulse im Riickenmark des 
Menschen fortgeleitet werden, so werden die Erfahrungen an Tieren fiir sich 
allein iiberhaupt nicht maBgebend sein kónnen, da selbst unter den yerschiedenen 
Gliedern der Saugetierklasse zweifellos Verschiedenheiten yorkommen, und nicht 
ohne weitere Priifung yorausgesetzt werden kann, daB das etwa fiir den Hund oder 
den Affen ais giiltig befundene Schema auf den Menschen iibertragen werden darf.

II. Anatomische Ermittelungen uber den Leitungsapparat des 
Riickenmarkes l).

l) P. Flechsig, Die Leitungsbahnen im Him und Riickenmark des Menschen, 
Leipzig 1876; M. v. Lenhossek, Der feinere Bau des Zentralnervensystems im 
Lichte neuerer Forschung, 2. Aufl., Berlin 1895; A. v. Kolliker, Handbuch der 
Gewebelehre d. Menschen 2, 6. Aufl., Leipzig 1896; Th. Ziehen, Makroskopische 
und mikroskopische Anatomie des Riićkenmarks in K. y. Bardelebens Handb. 
d. Anatomie des Menschen 4, 1 bis 3. Abteilung, Jena 1899; W. v. Bechterew, 
Die Leitungsbahnen im Gehirn und Riickenmark (deutsch v. R. Weinberg), 
2. Aufl., Leipzig 1899; Chr. Jakob, Atlas des gesunden und kranken Nerven- 
systems, 2. Aufl., Miinchen 1899; H. Obersteiner, Anleitung beim Studium des 
Baues der nervósen Zentralorgane, 4. Aufl., Leipzig u. Wien 1901; H. Schmaus, 
(und S. Sacki), Vorlesungen iiber die pathologische Anatomie des Riickenmarkes, 
Wiesbaden 1901; M. Lewandowsky, Untersuchungen iiber die Leitungsbahnen 
des Truncus cerebri usw., Jena 1904 (konnte nicht mehr benutzt werden);
L. Edinger, Vorlesungen iiber den Bau der nervósen Zentralorgane der Menschen 
und der Tiere 1, 7. Aufl., Leipzig 1904. Der letztgenannten yortrefflichen Dar- 
stellung habe ich mich hier im wesentlichen angeschlossen.

Der zentripetalen und zentrifugalen Leitung dient in erster Linie die 
weiBe Substanz. Ihre Fasermassen vermitteln die Verbindung des Riicken- 
markgraues und damit der Kórperperipherie mit den einzelnen Abteilungen 
des Gehirns; und zwar laBt sich nachweisen, daB in ihr besondere Verbindungs- 
bahnen zum Kopfmark, zum Kleinhirn, zum Mittelhirn, zu den Sehhiigeln, 
zur GroBhirnrinde bestehen.

Die weiBe Substanz wird durch die Langsfurchen und Austrittsstellen 
der Vorder- und Hinterwurzeln bekanntlich in je zwei Vorder-, Seiten- und 
Hinterstrange zerlegt. Die Untersuchung der Markentwickelung und der 
sekundaren Degeneration hat zu einer noch spezielleren Gliederung gefiihrt.
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Vorlaufig sei davon an der Hand der Fig. 64, die einen Querschnitt 
durch das Halsmark des Menschen darstellt, folgendes erwahnt.

Fig. 64.
Fasc. gracilis

Fasc. cuneat.

Kleinhirnseitenstr. B.

Pyramidenseitenstr. B.

Yentr. Hinterstr F.

Yorderstranggrundbiindel

Pyramidenvorderstr. B.

Fasersysteme des Ruekenmarkąuerschnittes.

Go wers sches Bundel
Seitenstranggrundbundel

I Yorderstrange

Seitenstrange

j Hinterstrange

Man unterscheidet:
1. Pyramidenyorderstrangbahnen
2. Vorderstranggrundbiindel
3. Pyramidenseitenstrangbahnen
4. Seitenstranggrundbundel .
5. Kleinhirnseitenstrangbahnen
6. Gowerssche Bundel .
7. Burdachsche Strange . .
8. Gollsche Strange ....

Ais kurze Bahnen werden solche bezeichnet, die lediglich zur Verbin- 
dung verschiedener Querschnittshóhen des Riickenmarkes miteinander dienen, 
also dem „Eigenapparat11 des Riickenmarkes (Edinger) angehóren, lange 
Bahnen sind solche, die vom Ruckenmark ununterbrochen bis ins Gehirn 
reichen. Die Vorder- und Seitenstranggrundbundel (Vorderseitenstrangreste) 
enthalten zahlreiche kurze, die iibrigen Systeme dagegen vorwiegend lange 
Bahnen.

Die Pyramidenyorder- und -seitenstrangbahnen (Pyramidenbahnen, 
Tractus cortico-spinales) sind aus Fasern zusammengesetzt, dereń Ursprungszellen in 
der motorischen Region der GroBhirnrinde liegen und die, durch die innere Kapsel, 
den HirnschenkelfuB und die Briicke zur Oblongata verlaufend, dort die yentralen 
Pyramidenstrange darstellen. Der in der Decussatio pyramidum sich kreuzende 
machtigere Teil dieses Systems gelangt in die Seitenstrange des Riickenmarkes 
und zieht in ihnen unter fortwahrender Abgabe von Kollateralen (d. h. von 
feinen in die graue Substanz eintretenden und hier nach kurzem Verlauf in End- 
baumchen sich aufsplittemden Seitenzweigen) und auf diese "Weise sich allmahlich 
erschópfend bis in die caudalsten Teile des Markes. Die Endbaumchen der 
Kollateralen treten an die Vorderhornzellen heran, aus denen die yorderen "Wurzel- 
fasem entspringen (Fig. 65 a. f. S.).
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Fig. 65.

Ursprung der Vorderwurzelfasern aus den Nervenzellen des 
Yorderhorns. Nach Henie.

Die Pyramidenvorderstrangbalmen sind die im Kopfmark ungekreuzt ge- 
bliebenen Anteile der Pyramiden. Sie treten der Annahme von Kolliker u. a. 
zufolge im oberen Riickenmark successive durch die vordere Kommissur in das 
Vorderhorn der anderen Seite ein, um hier wie die Pyramidenseitenstrangbahnen 
zu enden. In den distaleren Teilen des Ruckenmarkes sind sie daher nicht mehr 
yorhanden. Doch durfte eine solche spinale Kreuzung der Pyramidenvorderstrang- 
bahnen nur einen Teil ihrer Fasern betreffen. Manche Autoren haben den 
Ubergang von Fasern in das Vorderhorn derselben Seite und Endigung daselbst 
direkt beobachtet; andere geben sogar an, daB alle Fasern sich so verhalten.

Ihr Ausgang von den Pyramidenzellen der ais motorisch bezeichneten Ab- 
schnitte der GroBhirnrinde und ihre Endigung in der Kalie der den motorischen 
Wurzelfasern zum Ursprung dienenden Vorderhornzellen charakterisieren die Pyra- 

midenbahnen ais Wege, auf 
denen corticale Impulse zu den 
Muskeln geleitet werden. Sie 
degenerieren bei Querschnitts- 
verletzungen des Rucken
markes, bei Zerstorungen der 
entsprechenden Rindenpar- 
tien, sowie bei Unterbrechung 
ihrer Bahn innerhalb des Ge
hirns in absteigender Rich- 
tung.

Die Kleinhirnseiten- 
strangbahnen (Tractuscere- 
bello-spinales) bestehen aus 
Fasermassen, derenUrsprungs- 
zellen im Riickenmark gelegen 
sind und die diese mit dem 
Kleinhirn verbinden. Sie ge
hen aus den Neuriten der die 
Clarkeschen Saulen bilden- 
den Zellenkomplexe hervor. 
An diese Zellen treten Kolla- 
teralen gewisser Hinterwurzel- 
fasern heran. Durch diese 
Beziehungen einerseits und 
ferner dadurch, daB die 
Kleinhirnseitenstrangbahnen 

nach Riickenmarksdurch- 
schneidung in aufsteigender 
Richtung degenerieren, sind 
diese ais lange zentripetale 
Bahnen gekennzeichnet. Das- 
selbe gilt von den Fasern der

Gowersschen Biindel, die nicht aus den Clarkeschen Saulen, sondern aus an
deren Zellen, wahrscheinlich aus solchen der Vorderhdrner, hervorgehen und teils eben
falls im Kleinhirn, teils im Kopfmark enden, Yielleicht auch bis zum GroBhirn ziehen.

Die Gollschen und Burdachschen Strange setzen sich aus Hinterwurzel- 
fasern zusammen', die in ihnen direkt aufsteigen. Die an den distaler gelegenen 
Stellen eintretenden Wurzeln yerlaufen zunachst eine Strecke weit in den Burdach
schen Strangen und werden, je hbher sie aufsteigen, durch die neu hinzutretenden 
Fasermassen mehr und mehr medialwarts in die Gollschen Strange gedrangt. Im 
Kopfmark finden diese im Riickenmark ungekreuzt verlaufenden Bahnen ihr vor- 
lauflges Ende, indem sie sich um die Zellen der Hinterstrangkerne (Nucleus funiculi 
gracilis und cuneati) aufsplittern. Ihre ITrsprungszellen liegen in den Interver- 
tebralganglien. Auf ihrem Wege zur Oblongata geben diese direkten Hinter- 
strangbahnen zahlreiche Seitenaste an die graue Substanz ab (Reflexkolla- 
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teralen) und werden dadurch nach oben zu an Masse mehr und mehr yerringert. 
Eine Kreuzung erfahren diese zentripetalen Bahnen erst in ihrer aus den Hinter- 
strangkemen hervorgehenden Fortsetzung. Die aus den Kemen des zarten Stranges 
und des Keilstranges entspringenden Neuriten gehen namlich in der Schleifen- 
kreuzung auf die andere Seite. Sie bilden dann die Schleifenbahn, die in den 
subcorticalen Ganglien ihr Ende und weiteren AnschluB findet.

Die Grundbiindel des Vorderstranges und des Seitenstranges (Vorder- 
seitenstrangreste) degenerieren in ihrer Hauptmasse bei Querlasionen nur auf kurze 
Strecken, und zwar nach aufwarts wie nach abwS,rts. Sie stellen daher im wesent
lichen kurze Bahnen dar und dienen zur Verkniipfung verschiedener Riickenmarks- 
hohen miteinander (Assoziationsbahnen). Ihre hauptsachlichste Quelle liegt 
in den sog. Strangzellen der grauen Substanz, die je einen Fortsatz in die 
Yorderseitenstrange schicken; dieser Fortsatz teilt sieh dort in einen aufsteigenden

Schema eines Riickeumarksąuerschnittes, in das der zentrale Verlauf einiger wichtiger Ziige ein- 
gezeichnet ist. Bahnen erster Ordnung Schwarz, Bahnen zweiter Ordnung rot. (Im wesentlichen nach 
L. Edinger, Yorlesungen iiber den Bau der nervósen Zentralorgane 1, 7. Aufl., 1904. Leipzig, Vogel.)

und einen absteigenden Ast, dereń jeder nach Abgabe von Kollateralen an die 
graue Substanz schliefilich selbst in diese abbiegt und in ihr endet. Man nimmt 
an, daB diesen Bahnen eine groBe Bedeutung fiir die funktionelle Verkniipfung 
raumlich entfernt von einander gelegener Nervenkerne zukommt.

AuBerdem enthalten die Vorderseitenstrang-Grundbiindelauch lange Bahnen. 
Ein Teil derselben geht aus solchen Neryenzellen der grauen Substanz der anderen 
Riickenmarkshalfte hervor, an die ein Teil der Hinterwurzelfasern direkt heran- 
tritt. Wir haben es hier mit den gekreuzt yerlaufenden, sekundaren zen
tripetalen (sensiblen) Bahnen zu tun. Sie lassen sich, medial vom Kleinhirn- 
seitenstrang gelegen, bis zum Sehhiigel yerfolgen und sind daher ais Tractus 
thalamo-spinales bezeichnet worden.

Im Seitenstrang yerlauft ferner eine zentrifugal leitende Fasermasse, die aus 
den Zellen des roten Kern es der Haube hervorgeht, bald nach ihrem Drsprung 
eine Kreuzung erfahrt und im Riickenmark yentral vom Pyramidenseitenstrang zu 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 24 
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Fig. 67.

Rad,, dors.

Ggb. spinale.

Seusible Klicćenmancsdaiinen. ille primaren 
Bahnen Schwarz, die sekundaren rot. 

Nach Edinger a. a. O.

Ab- 
das 
der 
den

X

flnden ist: Tractus rubro-spinalis oder Monakoyysches Bundel. Durch den 
roten Kern steht dasselbe andererseits mit dem Kleinhirn und direkt oder 
indirekt (durch den Sehhiigel) aueh mit dem GroBhirn in Verbindung. Ferner 

findet man hier, sowie im Vorderstrang 
die Tractus te eto-sp inales, die aus dem 
Mittelhirndach stammen und ebenso wie 
die Tractus cestibulo-spinales, die 
das Ruckenmark mit dem wahrscheinlich 
dem Vestibularapparat zugehórenden Dei- 
terssehen Kern verbinden, zentrifugaler 
Natur sind und wahrscheinlich zu den 
Vorderhornzellen in Beziehung treten. 
Endlich sei noch der im Vorderseitenstrang 
des Halsmarkes gelegene Tractus oli
wa ris (Dreikantenbahn) erwahnt.

In den hier gemachten Angaben iiber 
die Gliederung der weiBen Substanz und 
die Beziehungen der Fasersysteme zum 
Riickenmarksgrau, zu den spinalen Neryen- 
wurzeln und zu den proximaleren 
schnitten des Zentralsystems ist 
Wichtigste enthalten, was sich aus 
morphologischen Untersuchung iiber
Verlauf der motorischen und der senso
rischen Bahnen ergibt. Kónnte man alle 
in den Wurzeln ins Ruckenmark eintreten- 
den Neryenfasern in ihrem spinalen Ver- 
laufe bis zu der nachsten von ihnen er- 
reichten Endstation yerfolgen und ebenso 
den dort sich findenden Anschliissen bis 
in das Gehirn hinein nachgehen, so ware 
— unter der Voraussetzung der strengen 
Giiltigkeit des Magendie-Bellschen Ge- 
setzes — dem Verlangen nach einer ge- 
nauen Kenntnis der motorischen und 
sensiblen Leitungswege im Riickenmarke 
zunachst geniigt, wenn auch dabei noch 
mancherlei weitere Fragen yorlaufig un- 
beantwortet blieben. Natiirlich sind wir 
von einer solchen morphologischen Lósung 
unseres Problems weit entfernt.

Das Angefiihrte bedarf iibrigens noch 
einiger Erganzungen. Wir gehen dabei 
yon den Spinalwurzeln aus.

Die Vorderwurzeln (Fig. 65) ent
springen nach der von den meisten ver- 
tretenen Ansicht samt und sonders aus 
Vorderhornzellen derselben Riickenmarks- 
halfte, an die teils Kollateralen der Pyra
midenseitenstrangbahnen derselben, teils 
heriiberkreuzende Fasern aus den Pyra
midenyorderstrangbahnen der anderen Seite 
herantreten. Daraus und’ aus d’em weiteren 
Verlauf jener Bahnen geht heryor, daB 
die durch die Yorderwurzeln zur Mus

kulatur gelangenden corticalen Impulse von der gegeniiber liegenden Gehirn- 
halfte kommen, und dafi eine Kreuzung dieser Bahnen grófitenteils im Kopfmark 
und in geringerem Mafie in den oberen Partien des Riickenmarkes stattfindet. 
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Nach manchen Autoren soli eine Kreuzung der Pyramidenvorderstrangbahnen 
uberhaupt nicht bestehen. In sehr seltenen Fallen findet uberhaupt keine, in an
deren eine totale Pyramidenkreuzung statt. Die Meinung, daB die Yorderstrang- 
pyramiden nur dem Menschen zukommen, ist nicht richtig, doch sind bei diesem 
die Pyramidenbahnen weit starker entwickelt ais bei den Tieren. Bei manchen 
Tieren (Hatte, Maus usw.) yerlaufen die Pyramidenbahnen in den Hinterstrangen. 
Aus dem oben Angefiihrten geht ferner hervor, dafi die Ursprungszellen der moto
rischen Wurzelfasern wahrscheinlich auch unter dem EinfluB von Impulsen stehen, 
die yermittelst der tecto-spinalen und rubro-spinalen Faserziige vom Mittelhirn und 
vom Kleinhirn an sie gelangen, und dafi auch der zentrale Yestibularapparat einen 
EinfluB auf sie geltend machen kann. Vielleicht haben wir es hier mit den 
Leitungsbahnen fiir jene bisher noch zu wenig aufgeklarten Einfliisse zu tun, die 
das kleine Gehirn, der Bogengangapparat und andere sensorische Zentren auf 
den Tonus und die Energie der willkiirlichen Muskulatur ausiiben.

Yiel yerwickelter ais der Yerlauf der yorderen Wurzeln im Markę gestaltet 
sich der der hinteren. Man kann in Hinsicht auf ihre Beziehungen unter- 
scheiden: 1. solche, die in den Hinterstrangen direkt unter Abgabe von sog. 
ReflexkoUateralen an die graue Substanz hirnwarts ziehen, um dort in den Hinter- 
strangkernen (Yucleus funiculi gracilis und cuneati) ihr nachstes Ende zu finden; 
einen Zweig entsendet jede dieser Fasern gleich nach ihrem Eintritt in distaler 
Richtung; 2. solche, die sich an die Zellen der Clarkeschen Saulen begeben und 
dort sich aufsplittern; ihre (indirekte) Fortsetzung finden sie in den Kleinhirn
seitenstrangbahnen, die im Oberwurm des Cerebellum enden; 3. solche, die selbst 
oder durch ihre Kollateralen an andere Zellen der grauen Substanz, besonders der 
Hinterhorner, herantreten; die Neuriten diesel- Zellen ziehen in die andere Riicken- 
markshalfte hiniiber, sie sind es, die ais Tractus thalamo-spinales sich bis in die 
Sehhiigelgegend yerfolgen lassen.

Die afferenten Impulse, die durch die hinteren Wurzeln in das Zentralorgan 
gelangen, bedienen sich demgemaB, soweit sie bis zum Gehirn fortgeleitet werden, 
primar oder sekundar sich kreuzender Bahnen. Die direkten (exogenen) Hinter- 
strangbahnen gelangen zwar, soweit sie sich nicht schon im Riickenmark durch 
Abgabe von Kollateralen erschbpft haben, ungekreuzt in die entsprechenden Kerne 
des Kopfmarkes; aber die von dort ausgehenden Bahnen zweiter Ordnung treten 
in der Schleifenkreuzung auf die andere Seite und setzen dann erst ihren Weg in 
das Gehirn fort. Den Ganglienzellen der bulbaren Hinterstrangkerne ganz analog 
ist die Gesamtheit jener spinalen Zellen, an welche die Hauptmasse der Hinter- 
wurzelfasern herantritt und dereń Achsenzylinderfortsatze, durch die yordere 
Kommissur zur anderen Seite heruberkreuzend, ais endogene Sekundarbahnen in 
den Faserziigen des Yorderseitenstranges zum Gehirn aufsteigen. Nur fur diejenige 
sekundare Bahn, die, aus den Stilling-Clarkeschen Saulen stammend, ais Klein- 
hirnseitenstrangbahn aufwarts zieht, scheint die Kreuzung nicht sicher zu sein; 
jedenfalls konnte eine solche erst nach dem Betreten der Kleinhirngegend stattfinden.

Sicher steht die GroBhirnrinde wie mit den motorischen, so auch mit den 
sensiblen Wurzeln der entgegengesetzten Ruckenmarkshalfte in Yerbindung.

III. Experimentelle und klinische Erfahrungen.

1. Die Bedeutung der yerschiedenen Riickenmarksstrange 
und der grauen Substanz fiir die Leitung.

Die Entdeckung des Magendie-Bellschen Gesetzes legte den Gedanken 
nahe, die Bahnen der das Riickenmark auf getrennten Wegen yerlassenden 
Bewegungs- und Empflndungsneryen auch innerhalb des Zentralorgans ex- 
perimentell zu yerfolgen ’).

’) Iiber die altere Literatur vgl. Joh. Muller, Handb. d. Physiol. 1, 692—694,
4. Aufl., 1844; C. Eckhard in Hermanns Handb. d. Physiol. 2 (2), 148 ft., 1879;

24*
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Schon friiher hatte Walker yermutet, daB den einzelnen von den Anatomen 
unterschiedenen Strangen des Riickenmarkes eine verschiedene funktionelle Be
deutung zukomme, und, ohne sich auf Versuche stiitzen zu konnen, den Vorder- 
Strangen die Empfindungsleitung, den Hinterstrangen die Leitjmg der willkiirlichen 
Bewegungsantriebe zugeschrieben. War er zu seiner Behauptung dadurch ge- 
kommen, daB er falschlich die yorderen Riickenmarkswurzeln fiir die sensiblen, 
die hinteren fiir die motorischen hielt, so fiihrte die Entdeckung des wahren Ver- 
haltens viele Forscher zu der Uberzeugung, daB die Bewegungsleitung den 
Vorderstrangen, die Empfindungsleitung den Hinterstrangen zu
komme. Bell selbst, sowie Magendie haben diese Auffassung yertreten, und in 
den Durchschneidungsversuchen von van Deen, in den Reizungsexperimenten von 
Kiirschner und besonders von Longet fand sie eine experimentelle Stiitze. 
Andere yerhielten sich skeptisch oder gelangten direkt zu anderen Resultaten. 
Vor allem hat Stilling die Bedeutung der grauen Substanz betont, ohne die 
er eine Fortpflanzung der Empfindungs - wie der Bewegungsimpulse fiir unmoglich 
erklarte; auch van Deen hat spater sich im wesentlichen zu dieser Ansicht 
bekannt. Aus den Experimenten von Eigenbrodt dagegen muBte gefolgert 
werden, dafi auch die Seitenstrange motorische, yielleicht auch sensible Bahnen 
enthalten, und noch mehr tritt dereń Bedeutung in den an Kaninchen angestellten 
Versuchen von Turek heryor. Nach Tiirck erweisen sich die Seitenstrange ais 
empfindlich gegen mechanische Reize , und ihre Verletzung bewirkt Uberempflnd- 
lichkeit der gleichen, Anasthesie auf der gegeniiberliegenden Kórperseite; ferner 
tritt danach gleichseitige Bewegungslahmung ein, dereń Ausdehnung und Dauer 
sich nach der GroBe der Verletzung zu richten scheint, die aber selbst bei yoll
standiger Durchschneidung eines Seitenstranges stets unvollkommen ist.

Fiir die experimentelle Erforschung der spinalen Leitung sind von 
besonders grotier Bedeutung geworden die Untersuchungen von Brown- 
Seąuard und von Schiff. Wahrend die zahlreichen, an sehr yerschiedenen 
Stellen gemachten Angaben Brown-Sequards eine Ubersicht iiber die von 
ihm nach mancherlei Wechsel gewonnenen Ansichten sehr erschweren, hat 
Schiff seine an Frbschen und Saugetieren angestellten Versuche und ihre 
Ergebnisse in seinem Lehrbuch (1858/59) im Zusammenhang niedergelegt, 
und es scheint nicht, daB die vier Dezennien, die Schiff noch nach dieser 
Veróffentlichung der Physiologie hat widmen diirfen, seine Meinung iiber die 
Leitungsverhaltnisse im Ruckenmark in wesentlichen Punkten geandert 
haben1). Diese Meinung gipfelt in betreff der Bewegungsleitung darin, 
daB sie den Vorderstrangen und der grauen Substanz zukomme.

Einerseits namlich wurden in einigen Versuchen noch Reste yon willkurlicher 
Bewegung beobachtet, nachdem in der Hohe der obersten Brustwirbel das ganze 
Ruckenmark mit Ausnahme der Vorderstrange (und eines guten Teiles der Seiten
strange) durehsehnitten worden war, andererseits blieb nach Durchschneidung der

A. Griinhagen (Funke), Lehrb. d. Physiol. 3 (7. Aufl.), 16 ff., 1887. Ich fiihre noch 
besonders an: F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Neryensystems (deutsch von 
Hein) 1, 228 ff., 1847; J. Stilling, Unters. iiber die Funktion des Riickenmarkes 
und der Neryen. Leipzig 1842; L. Tiirck, Sitzungsber. Wien. Akad. d. Wiss., 
math.-naturw. Klasse, 6, 427, 1851; M. Schiff, Lehrb. d. Physiol. Lahr 1858/59,
S. 228 ff. (Besonders beachtenswert sind in diesem Werke auch noch heute die 
einleitenden Bemerkungen zur Methodik der Riickenmarksyersuche); Brown- 
Seąuard, Lectures on the physiology and pathol. of the nerv. centres. Phil- 
adelphia 1860. Weitere Arbeiten von Schiff und Brown-Sequard s. spater.

*) Vgl. M. Schiff, Allg. Wien. med. Zeitung 1877, Nr. 43, ferner den betreffenden 
Abschnitt in den Ges. Beitragen zur Physiologie 3, 242 ff., Lausanne 1896, und 
A. Herzen, Revue med. de la Suisse romande 20, 17/18 d. S.-A., 1900.
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Vorderstrange allein die Bewegung erhalten, ging aber, wenn dazu noch die ganze 
graue Substanz durchschnitten wurde, ganzlich yerloren.

Was die Empfindungsleitung anlangt, so unterscheidet Schiff 
zwischen der Leitung schmerzhafter und taktiler Empfindungen und weist 
beiden eine yerschiedene Bahn an: Wahrend der Sehmerz durch die 
graue Substanz geleitet wird, ubernehmen die Hinterstrange 
die Fortleitung der Tastempfindungen.

Die Bedeutung der Hinterstrange erlautert folgender Versuch, den Schiff 
zuerst auf der Karlsruher Naturforscheiwersammlung im Jahre 1858 demonstrierte: 
Wenn Kaninchen starkę Blutverluste erleiden, werden sie gegen taktile Reize hoch- 
empfindlich. Wird einem solchen Tiere das ganze Mark mit AusschluB der Hinter
strange (in den untersten Halssegmenten) durchschnitten, so reagiert es auf leise 
Beriihrung der HinterfuBe oder des Bauches, auf Anblasen der Haut durch plótz- 
liches Erheben des Kopfes, Bewegung der Ohren u. dgl., bleibt aber vbllig in Ruhe, 
wenn man die Pfote oder den Schwanz heftig driickt oder zerąuetscht oder sogar 
den Ischiadicus zermalmt. Schiff hat diesen Zustand mit den pathologischen, 
auch durch Bleiyergiftung oder Athernarkose herbeigefiihrten Fallen von Analgesie 
in Parallele gestellt, in denen dei Erhaltung der Tastempflndlichkeit jede Schmerz- 
empfindung aufgehoben ist1)- Andererseits sah Schiff die Hinterbeine eines Tieres 
ihre Schmerzempfindlichkeit bewahren, wenn im Dorsalmark die gesamte weiBe 
Substanz unter Schonung der grauen durchschnitten wurde; ja sie war erhalten, 
wenn nur noch eine kleine Briicke der grauen Masse bestehen blieb2). Bemerkens- 
wert ist, dafi nach Schiff unter solchen Umstanden schmerzhafte Reize sogar 
noch richtig lokalisiert werden kónnen.

Je geringer die Masse unyerletzter Substanz, desto mehr fand sich die Gefiihls- 
leitung yerlangsamt, eine Beobachtung, die yielfach das Interesse der Pathologen 
erregt hat, da Falle von yerlangsamter Leitung (yerspatetei’ Empfindung) auch beim 
Menschen yorkommen.

Eine neue Ara der Riickenmarksforschung beginnt mit den einscblagigen 
Arbeiten der Ludwigschen Schule 3).

In methodischer Beziehung bringen sie einen groBen Fortschritt. Die Begren- 
zung des zu fiihrenden Schnittes wird nicht mehr dei- wenn auch noch so geiibten, 
doch nicht yóllig zuverlassigen Hand des Operateurs iiberlassen, sondern die Yer- 
letzung geschieht durch ein in fester Fiihrung befindliches, genau in der gewiinschten 
Richtung und Ausdehnung schneidendes Instrument. Nach Beendigung des Versuchs 
wird die gesetzte Verwundung durch Anfertigung von mikroskopischen Schnittreiheu 
und yergrófierte photographische Darstellung der Schnitte in der denkbar voll- 
kommensten Weise kontrolliert.

Besonders bemerkenswert sind die Versuche von Woroschiloff. Sie 
haben zu dem damals yielen unerwarteten, aber bereits aus Yersuchen von

’) Siehe dariiber E. H. Weber, Wagners Handwórterbuch d. Physiol. 3 (2), 
565, 1846. Daselbst auch die beruhmte Selbstbeobachtung des Genfer Arztes 
Vieusseux. — 2) Die wórtliche Angabe lautet dahin, dafi „eine auBerst kleine 
Briicke grauer Substanz, mag sie im Zentrum, in den Seitenteilen, oben oder unten 
von der grauen Masse liegen, mag sie eine einfaehe longitudinale, schrage oder 
gebrochene Richtung haben, fahig ist, das Druck- und Schmerzgefiihl von allen 
Teilen des Hintei’kórpers nach dem Gehirn zu leiten“. Ges. Beitr. z. Physiol. 3, 
248. — “) F. Miescher, Berichte d. Sachs. Ges. d. Wiss., math.-phys. Klasse, 1870, 
S. 404; F. Nawrocki, ebenda 1871, S. 585; C. Dittmar, ebenda 1873, S. 455; 
Woroschiloff, ebenda 1874, 8. 248. Im Texte wird nur die letztere Arbeit 
besprochen, die anderen handeln yon den Riickenmarkswegen, die yon den reflek
torische Blutdrucksteigerung herbeifiihrenden zentripetalen Bahnen eingeschlagen 
werden, und lokalisieren sie ebenfalls in die weifien Seitenstrange.
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Turek, Chauyeau u. a. abzuleitenden x), von unserem heutigen anatomischen 
Standpunkte aus sehr yerstandlichen Ergebnis gefiihrt, daB den bisher meist 
zu wenig gewiirdigten Seitenstrangen eine wesentliche Bedeutung fiir die 
Fortleitung der sensiblen wie der motorischen Impulse zukommt.

Wird in der Hohe des letzten Brustwirbels beim Kaninchen ein Querschnitt 
durch das Biickenmark angelegt, der nur die beiden Seitenstrange schont, so er- 
leidet weder der reflektorische Zusammenhang zwischen dem yorderen und dem 
hinteren Abschnitt des Tieres eine Stórung, noch werden die Bewegungen des 
Hintertieres beeintrachtigt, wahrend eine Durchschneidung beider Seitenstrange 
Bewegung und Empfindung des Hintertieres vollig lahmen soli.

Weder die Hinter- und Vorderstrange noch die graue Substanz enthalten 
nach diesen Versuchen „lange11 Leitungsbahnen, die den funktionellen Verkehr 
des Gehirns mit den aus dem Riickenmark hervorgehenden Bewegungs- und 
Empflndungsneryen yermitteln; yielmehr sollen die bis zum Gehirn auf- 
steigenden motorischen und sensiblen Bahnen allein auf die 
Seitenstrange angewiesen sein.

*) L. Turek, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss., math.-naturw. Klasse, 6, 
427, 1851; A. Chauyeau, Compt. rend. Acad. des sciences 44, 986, 1837; auch 
yon Hohn (Einige Versuche iiber den Faserverlauf im Biickenmark, Wiirzburg 
1857) waren die bei der Durchschneidung einer Markhalfte beobachteten Erschei
nungen (homolaterale Bewegungslahmung, Herabsetzung oder Verlust der Empfind
lichkeit auf der anderen Seite) auf die Seitenstrangzerstorung bezogen 
worden, die, fiir sich ausgefiihrt, dieselben Folgen hatte. — 2) N. W e i 13, 
Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss., math.-phys. KI., 80 (3), 1879; J. Ott and 
B. Smith, Americ. Journ. of med. sciences 1879, Octbr. Doch ygl. G. B. Wood 
Field in Otts Contributions to the physiol. and pathol. of the neryous system, 
Part 4, 1882, wo zwar den Seitenstrangen die Leitung der willkiirlichen Bewegungs- 
impulse und die Schmerzleitung, teilweise auch die Fortpflanzung taktiler Erregungen 
zugeschrieben, daneben aber anerkannt wird, daB auch die Hinterstrange neben 
den „koordinatorischen" auch taktile und die Vorderstrange gleichfalls willkurlich- 
motorische Impulse leiten. — 3) M. Schiff, Allg. Wien. med. Zeitung 1879, Nr. 43. 
Ges. Beitr. z. Physiol. 3, 242 bis 441, 1896. — 4) K. Osawa, Untersuchungen iiber 
die Leitungsbahnen im Biickenmark des Hundes. Inaug.-Diss., StraBburg 1882; 
W. Kusmin, Wien. med. Jahrb. 1882, S. 355; A. Borgherini (u. S. Stricker), 
Mitteil. a. d. Inst. f. allg. Pathol. in Wien 1886. Schon nach wenigen Tagen wurde 
in Borgherinis Versuchen das infolge der Durchschneidung eines Seitenstranges 
gelahmte Glied wieder beweglich; die darauf folgende Durchtrennung des anderen 
Seitenstranges lahmte es aufs neue; doch ging auch diese Lahmung im Laufe einiger 
Wochen, wenn auch unyollstandig, zuriick.

Da diese Satze nur aus Versuchen erschlossen worden waren, die am 
Kaninchen angestellt waren und zunachst nur fiir das der Brust-Lendenmark- 
grenze entsprechende Niyeau Geltung beanspruchen durften, war es wichtig, 
daB N. Weil! beim Hunde zu gleichen Ergebnissen gelangte und daB Ott 
und Smith sie auch fiir das Halsmark des Kaninchens bestatigten2).

Freilich war damit das letzte Wort in dieser Sache nicht gesprochen. 
Schiff yertrat auch gegeniiber den Versuchen von Woroschiloff auf Grund 
neuer Experimente seine friiheren Ansichten aufs neue,8). Aber auch die Unter
suchungen anderer lehrten, dafi den Seitenstrangen eine ausschlieB- 
liche Bedeutung fiir die Leitung nicht zukommen kann4).

Bei manchen dieser Versuche, bei denen der durch die kurze Versuchs- 
dauer der Woroschiloffsehen Experimente yielleicht bedingte Fehler ver- 
mieden wurde, bleibt allerdings fraglich, ob jene Leitungswege, die sich nach * 
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eingreifenden Durchschneidungen schliefilich imstande zeigten, Empfindung 
und Willkurbewegung zu vermitteln, schon unter gewóhnlichen Verhaltnissen 
diesen Zwecken dienen, ob durch diese Experimente nicht vielleicht nur 
Hilfsbahnen aufgedeckt wurden, die nur im Notfall, beim Versagen der 
Seitenstrangleitung, zur Verwendung kommen, wahrend in der Norm allein 
diese ais die Bahn geringsten Widerstandes betreten wird.

Jedenfalls ist auf die von Woroschiloff gefundene Tatsache, daB bei 
alleiniger Schonung der weifien Seitenstrange Bewegung und 
Empfindung erhalten bleiben, ein grófierer Wert zu legen ais auf seine 
Angabe, dafi mit ihrer alleinigen Durchschneidung beide verschwinden. Der 
erste Satz geniigt, um die grofie Bedeutung der Seitenstrange fiir den Leitungs- 
yorgang zu kennzeichnen, auch dann, wenn man ihn nicht dahin auffafit, ais 
blieben bei alleiniger Erhaltung der Seitenstrange Bewegungs- und Emp
findungsleitung vóllig normal und ungeschadigt. Zu einer solchen Auffassung 
wurden in der Tat die Woroschiloffsehen Versuche nicht berechtigen, da 
die Sensibilitats- und Motilitatspriifung hier nur eine summarische sein konnte.

Wenden wir uns nunmehr an diejenigen Untersuchungen, die sich 
mit der Bedeutung der iibrigen Ruckenmarksstrange sowie der 
grauen Substanz beschaftigt haben.

Das wenige, was iiber die Vorderstrange zu berichten ist, soli spater 
angefiihrt werden (s. S. 390 u. 391).

Zahlreichere Untersuchungen liegen in betreff der Hinterstrange vor; 
doch ist eine vollige Aufklarung iiber ihre Leistungen noch nicht erreicht. 
Das klassische Experiment von Schiff ist von Osawa1) mit negatiyem 
Ergebnis wiederholt worden; denn er sah bei Hunden, Kaninchen und Katzen 
nach Durchschneidung des ganzen Markes mit Ausnahme der Hinterstrange 
mit der Motilitat auch die Empfindlichkeit ybllig schwinden und selbst nach 
zwei bis fiinf Tagen nicht zuriickkehren. Andererseits konnte er sich bei 
mehreren Tieren (Hunden, Katzen), denen die Hinterstrange im unteren Teile 
des Halsmarks durchschnitten worden waren, nicht nur von dem Bestehen- 
bleiben der Schmerzempfindlichkeit uberzeugen, sondern er fand auch deut
liche Zeichen von Tastempfindung.

Andere Beobachter erhielten indessen bei Hinterstrangdurchschneidung 
wieder Ergebnisse, die mit den Anschauungen von Schiff zu stimmen 
schienen2). Einer der neuesten Autoren (Borchert) nimmt eine yermittelnde 
Stellung ein; er findet beim Hunde neben der Schmerzempfindung auch die 
Beriihrungsempfindung zwar erhalten, aber abgestumpft und die feinere 
Lokalisation der Reize geschadigt3).

Diese letzteren Angaben diirften mit gewissen am Menschen gemacliten 
Erfahrungen ubereinstimmen, denen zufolge selbst bei fortgeschrittener Tabes und

’) K. Osawa, a. a. O., 8. 96 u. 97; C. Martinotti, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1890, Suppl., 8. 182, hat bei Kaninchen nach Zerstórung der Hinterstrange 
ebenfalls keine Empflndungsstórung gesehen. -—■ !) A. Herzen u. N. Lowenthal, 
Arch. de physiol. 1, 260, 1886; A. Bickel, Munch. med. "Wochenschr. 1898, Nr. 37 
(er findet nach jener Operation bei einem Hunde Leitungshemmung fiir Tast- und 
Kaltereize); A. Herzen, Bevue mód. de la Suisse romande 1900, p. 5 (kommt 
zu einem ahnlichen Ergebnis). — 3) M. Borchert, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1902, 8. 389.



376 Hinterstrange. — Graue Substanz.

ausgedehnter Entartung der Hinterstrange die Tastempflndung erhalten sein kann'). 
Auch hier wird einer gewissen Stumpfheit des Gefuhls und Stórung des órtlichen 
TJnterscheidungsvermógens Erwahnung getan.

Die tabischen Symptome haben die Aufmerksamkeit auf eine andere, yon 
yielen in Beziehung zu den Hinterstrangen gebrachte Sinnesstórung gelenkt. 
namlich auf die Schadigung (bzw. den Ausfall) des Muskelsinnes, in der 
zahlreiche Kliniker die Ursache der charakteristischen Koordinationsstórungen 
(Ataxie) erblicken. Gegenwartig sind auch viele Experimentatoren iiberzeugt, 
dafi den Hinterstrangen, und zwar dereń langen Bahnen ein Anteil an der 
Vermittelung der unter diesem Namen zusammengefafiten Gefiihle (der „tiefen11 
Sensibilitat) zukomme 2).

Eine wesentliche Bedeutung fiir die Schmerzleitung kann den Hinter
strangen kaum zugeschrieben werden.

In gar keiner Beziehung diirften sie zur Bewegungsleitung stehen3); 
ihre Durchschneidung und ihre degenerative Zerstórung hat keinen eigent- 
lichen Bewegungsausfall zur Folgę.

Schiff beobachtete bei Reizung distalwarts abgelóster Hinterstranglappen 
keine motorischen Wirkungen4). Sherrington hat allerdings die Reizung am 
distalen Hinterstrangąuerschnitt wirksam gefunden; er betrachtet aber den Erfolg 
wohl mit Recht ais einen reflektorischen, indem er annimmt, dafi durch eine anti- 
drome Reizleitung Kollateralen der sensiblen Bahnen in Tatigkeit gesetzt werden5).

Es bleibt noch iibrig, die Bedeutung der grauen Substanz des 
Riickenmarks fiir die Leitungsyorgange zu behandeln. Ihre Beteiligung 
an der motorischen und sensiblen Leitung ist aufier aller Frage; denn 
wenn alle yorderen Wurzelfasern aus Zellen der grauen Vordersaulen heryor- 
gehen und wenn der bei weitem grófite Teil der hinteren Wurzelfasern gleich 
nach ihrem Eintritt ins Ruckenmark in der grauen Substanz sein yorlaufiges 
Ende findet oder sie wenigstens durchzieht, so braucht nicht erst auf die oft 
triigerischen Aussagen des Experimentes gewartet zu werden, um iiber die 
Bedeutung der grauen Masse fiir die Leitung zu entscheiden. Aber das 
Experiment fiihrt zu demselben Resultat. Man kann das Lendenmark des 
Kaninchens durch Kompression der Bauchaorta des arteriellen Blutzuflusses 
berauben und sieht danach in wenigen Minuten eine absolute Motilitats-

’) E. v. Leyden u. Goldscheider, Die Erkrankungen des Riickenmarks 
und der Med. oblongata, Wien 1897, 8. 547; H. Oppenheim, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1899, Suppl., S. 12. -— 2) J. Borowikow, Die Bedeutung des Hinter- 
stranges des Riickenmarks fiir die Leitung des Muskelsinnes. Diss., Petersburg 
1900. Ref. inNeurol. Zentralbl. 21, 65, 1902; W. v. Bechterew, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1890, 8. 489. Ob das von ihm beobachtete Taumeln und Schwanken 
nach Verletzung des Nucleus funic. gracil. oder Durchschneidung der Hinterstrange 
beim Hunde auf eine auf Muskelsinnstórung zu beziehende Ataxie zuriickzufiihren 
ist, kann fraglich sein. Taktile Stórungen waren nicht yorhanden. Ahnliche Er- 
scheinungen beobachtete A. Tschermak (Arch. f. Anat. [u. Physiol.] 1898, S. 346) 
bei der Katze nach einseitiger Abtragung der Hinterstrangkerne. Auch hier waren 
keine gróberen Stórungen der Hautsensibilitat nachweisbar. Vgl. auch Ferrier 
u. Turner, Philos. Transact. 185 (2), 755, 1895 (Versuche am Affen); E. Munzer 
u. H. Wiener, Neurol. Zentralbl. 18, 962, 1899. — 3) tiber friihere Angaben dar- 
iiber s. C. Eckhard, Hermanns Handb. 2 (2), 155/156. — 4) M. Schiff, Ges. 
Beitr. z. Physiol. 3, 268, Lausanne 1896. —■ 5) C. 8. Sherrington, Proc. Roy. 
Soc. 61, 243, 1897. Ob diese Hypothese zur Erklarung des Reflexes notwendig 
ist, bleibe dahingestellt.
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und Sensibilitatslahmung des Hinterkórpers eintreten. Bei etwa einstiindiger 
Abklemmung wird diese Lahmung dauerud. Ehrlich und Brieger 
haben nachgewiesen, daB die anatomische Grundlage dieses dauernden Funk- 
tionsausfalles eine Nekrose der grauen Substanz im Bereich der Blut- 
sperrung ist. Auch die unmittelbare Folgę des Aortenverschlusses ist auf die 
Lahmung der grauen Substanz zu beziehen, da eine so groBe Abhangigkeit 
der weiBen Fasermassen vom Blutstrome nicht wahrscheinlich ist. Doch ist 
zuzugeben, dafi letzteres nicht sicher bewiesen ist.

Nehmen wir die Beteiligung der grauen Substanz bei der Leitung ais sicher 
an, so bleibt noch zu untersuchen, ob sie bei allen das Gehirn mit der Peripherie 
des Kórpers verbindenden Leitungen notwendig beteiligt ist oder ob es auch Impulse 
gibt, die mit Umgebung der grauen Masse fortgepflanzt werden kónnen. Hierbei 
konnte es sich nur um gewisse zentripetale Impulse handeln, fiir die man die 
direkten exogenen Hinterstrangfasern yerantwortlich gemaclit hat. Die Beant- 
wortung dieser Frage scheint daher mit der schon beriihrten nach der Bedeutung 
der Hinterstrange fiir die Leitung zusammenzufallen. Doch ist zu bemerken, daB, 
wenn man diesen auch eine gewisse Beteiligung an der Empflndungsleitung zu- 
gesteht, diese nicht notwendigerweise auf exogene Bahnen angewiesen zu sein 
brauchte, daB yielmehr mancherlei Griinde fiir die Annahme sprechen, daB auch 
hierbei primar die graue Substanz beteiligt ist, die, wenigstens bei manchen Tier- 
arten (z. B. Kaninchen), Hinterstrangfasern zum Ursprung dient.

Ganz verschieden ist diese Auffassung einer Beteiligung der grauen 
Masse an der motorischen und sensiblen Leitung yon der von Schiff ver- 
tretenen Ansicht, der zufolge ein Teil der afferenten Impulse (Schmerzempfin- 
dung) lediglich dureh die graue Substanz fortgepflanzt werden soli. Durch 
die Erfahrung, daB die alleinige Erhaltung der Seitenstrange (in einem 
bestimmten Riickenmarksniyeau) zur Erhaltung der Schmerzleitung geniigt, 
ist diese Annahme widerlegt. Sie wird auch dadurch nicht bewiesen, daB bei 
eingreifenden Durchschneidungen eine graue Substanzbriicke geniigt, um die 
Leitung schmerzhafter Erregungen móglich zu machen; denn dies beweist 
nur, daB sie im Notfall, d. h. wenn sozusagen alle Strange reiBen, die 
Leitung iibernehmen kann. Dasselbe gilt yon den Beobachtungen iiber die 
Symptome der Syringomyelie beim Menschen, in denen Schiff eine 
glanzende Bestatigung seiner Anschauungen sehen zu diirfen geglaubt hat *). 
Hier ist die graue Substanz zerstórt und bei Erhaltung der taktilen Leitung 
Analgesie und Thermanasthesie yorhanden. Doch geniigt, um diesen Ausfall 
zu erklaren, die Annahme, daB die entsprechenden Bahnen die graue Substanz 
zwar passieren, aber nicht in ihr yerbleiben.

Trotz der dagegen erhobenen Einwande hat die Ansicht von Schiff 
auch neuerdings noch Vertretung gefundenl 2).

l) M. Schiff, Ges. Beitr. 3, S. 268 und 269 (Zusatz vom Jahre 1895). —
s) H. H. Tooth, Journ. of Physiol. 13, Suppl., p. 773, 1892.

Die weiteren und zwar spezielleren Angaben iiber die Leitungsbahnen im 
Riickenmark kónnen erst behandelt werden, nachdem dariiber berichtet 
worden ist, was man auf experimentellem Wege iiber die Kreuzung der
selben ermittelt hat. Es soli dann yersucht werden, ein Bild von der moto
rischen und der sensiblen Leitung zu entwickeln, wie es aus dem vor- 
liegenden Versuchsmaterial und aus dem, was auf anatomischem Wege 
festgestellt ist, sich ergibt.
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2. Die Kreuzung der Leitungsbahnen.
a) Tieryersuche.

In der Absicht, Auskunft iiber die Kreuzung der spinalen Leitungsbahnen 
zu erhalten, ist die Durchtrennung einer Seitenhalfte des Riicken- 
markes von zahlreiehen Beobachtern ausgefiihrt worden1).

’) Die altere Literatur bei F. A. Longet, Anat, und Physiol. d. Neryensystems 
(deutsch von J. A. Hein) 1, 227, 1847; ausfiihrliche Darstellung der spateren 
(bis 1882) bei K. Osawa, Untersuchungen iiber die Leitungsbahnen im Riicken- 
mark des Hundes, Inaug.-Diss., Strafiburg 1882. Die ersten Durchschneidungen 
einer Seitenhalfte des Biickenmarkes scheint Ga len, und zwar an Schweinen, 
ausgefiihrt zu haben. (De anatomicis administrationibus lib. 8, cap. 6, 8, 9.) 
Auch die Teilung des Markes in zwei Langshalften (s. unten) hat er gemacht. 
Da im letzteren Falle keine Lahmung eintrat, dagegen nach der queren Durch
trennung einer Markhalfte Bewegung und Empfindung auf derselben Seite yerloren 
gingen, schlofi er auf den ungekreuzten Verlauf der spinalen Leitungsbahnen. —■
2) E. Brown-Sóquard, Compt. rend. 24, 389, 1847; Experimental and clinical
researches on the physiology and pathology of the spinał cord, Richmond 1855;
Journ. de la physiol. 6, 124, 232, 581, 1863/65; Arch. de physiol. 1, 610 u. 716, 
1868; 2, 236 u. 693, 1869; 6 (5. sśr.), 195, 1894. Uber weitere Mitteilungen dieses
Forschers siehe die unten zitierte Arbeit yon Oppenheim, S. 28, sowie Osawa, 
a. a. O., S. 13. — 3) M. Schiff, Lehrb. d. Physiol. des Menschen, Lahr 1858/79, 
S. 255 ff. u. 288 ff. — 4) N. Weifi, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss. 80 (3), 
1879. — 5) K. Osawa, a. a. O.

Indem ich hier die einschlagigen, teilweise nur auf den Frosch beziiglichen 
Angaben von Fodera, Schóps, van De en, Stilling, Turek, Budge, 
van Kempen, Valentin, v. Bezold, Volkmann, Kolliker, Eigenbrodt 
nur erwahne, wende ich mich zu den am meisten beachteten Forschungsergebnissen 
von Brown-Sśquard* 2) und von Schiff3).

Brown-Sequard, dessen Ansichten iiber die Motilitatslahmung nach ein
seitiger Markdurchschneidung zu yerschiedenen Zeiten yerschieden lauteten, schliefilich 
aber wohl dahin gingen, dafi die Bewegung auf der Schnittseite aufgehoben, auf 
der anderen erhalten sei, sah die Empflndlichkeit des Hintertieres auf der Seite 
des Halbschnittes gesteigert (Hyperasthesie), auf der Gegenseite yernichtet oder 
sehr geschwacht. Schiff, der besonders den Hund ais Versuchstier benutzte, 
fand nach der hinter dem 4. Halswirbel yorgenommenen Durchtrennung einer Mark- 
halfte anfangs die Bewegungsfahigkeit beider Kórperhalften geschwacht; schliefilich 
blieb aber nur eine Bewegungsschwache beider Gliedmafien der yerletzten Seite 
zuriick, die sich auf eine Parese der Adduktoren beziehen liefi. Von Empfindungs- 
stbrungen erwahnt er die gleichseitige Hyperasthesie, die anfangs rasch zunimmt, 
sich dann aber yerringert und nach ein bis drei Wochen yerschwunden ist und 
einer etwas herabgesetzten Schmerzempfindlichkeit Platz gemacht hat. Auf der 
anderen Seite ist nach Schiff der Hinterkorpei- anfangs ganz gefiihllos; spater 
stellt sich die Empfanglichkeit fiir schmerzhafte Druckreize zwar wieder her, doch 
bleibt meistens eine dauernde Unterempfindlichkeit zuriick. Die Tastempfindung 
ist auf der yerletzten Seite yerloren, auf der anderen herabgesetzt.

Weifi4) fand bei Hunden nach einem seitlichen Halbschnitt zwischen letztem 
Brust- und oberstem Lendenwirbel Sensibilitat und Motilitat anfangs beiderseits fast 
yollig yerloren. Schon nach ein bis zwei Stunden wurde aber das Bein der unverletzten 
Seite wieder beweglich, das andere blieb zunachst yollig gelahmt. Die Empfind- 
lichkeit war beiderseits gleich, aber herabgesetzt; dabei yerblieb es auch bei lan- 
gerer Beobachtung, wahrend sich die Motilitat des gelahmten (gleichseitigen) Beines 
allmahlich wieder herstellte.

Osawa5) hat bei Hunden seitliche Halbschnitte in derselben Hohe wie Weifi 
ausgefiihrt. Gleich nach der Operation fand er beide Hinterbeine gelahmt und 
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gefiihllos. Die Beweglichkeit des Beines der unverletzten Seite stellte sich schon 
nach einigen Stunden oder Tagen wieder her, die dei- anderen Seite viel langsamer. 
Erst gegen Ende der ersten Woche traten hier willkurliche Bewegungen wieder 
auf; nach zwei bis vier Wochen konnten die Tiere wieder laufen. Nach ein bis 
zwei Monaten war die Bewegungsstbrung ganzlich beseitigt. Spater erst stellte 
sich die Empfindlichkeit wieder ein. Auf der nicht verletzten Seite waren Spuren 
davon im Laufe der zweiten Woche, an der anderen erst viel spater bemerkbar. 
Dann wuchs sie beiderseits; doch blieb sie fast immer dauernd etwas unter dei- 
Norm. Bei Katzen sah Osawa Sensibilitat und Motilitat viel friiher wiederkehren 
ais bei Hunden.

Auch die neueren Beobachter stimmen in bezug auf die motorische 
Funktion dahin iiberein, daB die der Verletzung gegeniiberliegende Seite hóchstens 
voriibergehend in ihrer Beweglichkeit geschadigt wird, daB aber auch die anfang- 
liche Lahmung der dem Halbschnitt entspreehenden Seite yóllig oder fast voll- 
standig zuriickgeht. So fand Mott1) beim Affen drei Wochen nach der Verletzung 
die Motilitat nur wenig beeintrachtigt, Schafer2) bei demselben Tier yon der 
anfangs vorhandenen Bewegungslahmung spater nichts mehr nachweisbar. Ahnlich 
lauten die Angaben von Turner3) fiir den Affen, von Bottazzi4) fiir den Hund, 
von Marshall5) fiir die Katze.

l) F. W. Mott, Philos. Transact. Roy. Soc. 183, 1, 1892. — 2) E. A. Schafer, 
Proc. Physiol. Soc. Journ. of Physiol. 24, XXII, 1899. — 3) W. A. Turner, 
Brain 15, 116, 1892. — 4)F. Bottazzi, Zentralbl. f. Physiol. 8, 530, 1894. —

Was dagegen die Empfindlichkeit anlangt, so besteht keine vóllige Uber- 
einstimmung. Schafer sah auf der operierten Seite anfangliche Hypasthesie; 
doch kehrte schon nach wenigen Tagen die Empfindlichkeit auch fiir schwache 
Hautreize und die Lokalisation fiir solche wieder. Auf der gegeniiberliegenden 
Seite fand er uberhaupt keine Sensibilitatsstórung. Turner fand nach hohen 
Semisektionen auf der Gegenseite fiir die obere Extremitat anfangs Schmerz- 
und Temperaturempfindung aufgehoben, die Tastempfindung erhalten, fiir die 
untere Extremitat vóllige Anasthesie. An beiden Extremitaten ging aber die 
Empfmdungslahmung zuriick, yollstandiger im Arm ais im Bein. Mott gibt an, 
daB er noch nach drei Wochen Herabsetzung der Schmerzempfindung auf der 
Gegenseite, aber noch gróBere Sensibilitatsstórungen auf der operierten Seite beob
achtet habe, auf der nicht nur die Schmerzempfindlichkeit ebenfalls yerringert, 
sondern auch Muskelgefiihl, Tast- und Temperaturempfindung aufgehoben war. 
Alle diese Angaben beziehen sich auf den Affen.

BeimHunde fand Bottazzi dauernd eine geringere Hypalgesie (Unterempfind- 
lichkeit fiir schmerzhafte Reize) auf der operierten, eine gróBere auf der anderen 
Seite, wahrend die erstere Seite zugleich taktile und thermische Anasthesie aufwies. 
Letztere Beobachtung machte auch Marshall bei der Katze.

Ich selbst habe gelegentlich bei Meerschweinchen, denen ich das Riicken- 
mark im untersten Brustteil einseitig durehsehnitten hatte, im Laufe von Monaten 
die anf anglich yorhandenen Bewegungs - und Empfindungsanderungen vóllig 
schwinden sehen, so daB weder ein Empiindlichkeitsunterschied, noch irgend welche 
merkliche Bewegungsschwaohe der beiden Hinterbeine nachgewiesen werden kónnte. 
Bei einer Katze sah ich vier Monate nach der Durchschneidung einer Halsmark- 
halfte nur eine geringe, anscheinend ataktische Bewegungsschwaohe der operierten 
Seite; doch fehlen hier genauere Sensibilitatsprufungen.

Aus den yorliegenden, miteinander nicht immer leicht zu yereinharenden 
Angaben diirfte doch soyiel hervorgehen, daB, wenn man von den ersten, 
zweifellos dem Shock zuzuschreibenden Defekten absieht, die Folgen der 
Durchschneidung einer seitlichen Riickenmarkshalfte bei den Saugetieren sich 
zunachst auhern 1. in einer Bewegungslahmung der der Verletzung 
entspreehenden Seite und 2. in einer Empfindungslahmung, die 
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beide Kórperhalften betrifft, fiir keine von beiden absolut, auf 
der gekreuzten Seite aber meist starker ist und auf der ge
lahmten durch eine meist yoriibergehende Uberempfindlichkeit 
verdeckt werden kann. Spater kommt es zum Ausgleich. Dieser kann fiir 
die motorischen Leistungen ein yollstandiger sein, doch kónnen auch homo- 
laterale Paresen zuriickbleiben. Auch die Sensibilitatsstórungen scheinen im 
Laufe der Zeit ganzlich schwinden zu kónnen; doch durfte meistens eine 
gewisse beiderseitige, wenn auch nicht beiderseits gleichwertige Gefiihls- 
abstumpfung dauernd zuriickbleiben.

Fiir die Kreuzungsfrage sind natiirlich nur die primaren Sym- 
ptome yerwendbar, da jene nur dann einen Sinn hat, wenn man yon den 
móglichen Kompensationen absieht. Aus den Anfangs symptomen aber 
folgt, daB die Bewegungsbahnen ohne Kreuzung, die Empfindungs- 
bahnen gróBtenteils gekreuzt, teilweise aber ungekreuzt durch 
das Riickenmark laufen. Andererseits ist aus der spateren Riickbildung 
der Stórungen zu entnehmen, daB nach Unterbrechung der gewóhnlich ein- 
geschlagenen Wege beide Markhalften Bewegungs- wie Empfindungs- 
impulse fur jede oder von jeder der beiden Kórperhalften zu leiten 
yermógen.

An die einfachen Semisektionen des Markes schlieBen sich Versuche an, 
bei denen zu einem Halbschnitt in gewissem Abstande dayon noch ein zweiter, 
die andere Markhalfte durchtrennender gefiigt wird.

Versuche dieser Art sind zuerst von yan Deen und Stilling, Valentin 
(an Fróschen), von Eigenbrodt, Schiff, Brown-Sśquard, WeiB (an Sauge
tieren) ausgefiihrt worden. Manche sahen danach Bewegungsfahigkeit und 
Empfindung schwinden. Schiff sah beide, w-enn auch yermindert, wiederkehren, 
und damit stimmt auch das iiberein, was Osawa gefunden hat. Nach dem 
zweiten Halbschnitt yerhalten sich, wenn man ihn ausfiihrt, nachdem die 
dureh den ersten gesetzten Stórungen wieder kompensiert sind, Motilitat und Sensi
bilitat ahnlich wie das erste Mai, d. h. sie kehren nach anfanglicher Stórung 
allmahlich zuriick; doch geschieht dies spater und unvollstandigei' ais nach dem 
ersten Schnitte.

Sogar ein dritter Halbschnitt kann noch, wie derselbe Autor fand, den beiden 
ersten hinzugefiigt werden, ohne dafi die Bewegungsfahigkeit ganzlich aufgehoben 
wird. Freilich bleibt sie stark gestórt, und die Empfindlichkeit kehrt nicht mehr 
zuriick ‘).

Der SchluB, den diese Versuche, aus denen naturgemafi fiir die n or
ni ale n Leitungswege nicht viel zu entnehmen ist, erlauben, ist der, daB 
Bewegungs- und Empfindungsimpulse hóchst yerschlungene Wege einschlagen 
kónnen, um das Erfolgsorgan zu erreichen. Ich móchte hier indes nicht, 
wie dies geschehen ist, von „geschlangelten Leitungsbahnen “ sprechen, da 
man unter solchen bereits gebahnte Wege yerstehen wiirde, wahrend hier doch 
offenbar der seinen gewóhnlichen Pfad unterbrochen findende Impuls sich auf 
Umwegen und unter Benutzung yon Seitengassen einen neuen sucht.

l) Auch dieser Versuch ist bereits im Jahre 1853 von Schiff angestellt 
worden, freilich mit anderem Ergebnis. „In einem Versuche“, sagt er, „ist es 
mir gelungen, zuerst die rechte Halfte bis iiber die Mitte einzuschneiden, zwei 
Wirbel hóher die linkę und noch zwei Wirbel hóher wieder die rechte, und die 
Empfindung war erhalten." (Ges. Beitr. z. Physiol. 3, 256.)
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Zu demselben Schlusse fiihren auch die von einigen angestellten Ver- 
suche mit Durchschneidung einer dorsalen oder ventralen Mark- 
halfte; doch soli hiei' naher auf sie nicht eingegangen werden.

Auch mediane Teilungen des Markes, teils in gróherer Ausdehnung, 
teils auf einem beschrankten Gebiete, sind mehrfach gemacht worden.

Zumeist betreffen sie den Frosch (Valentin, Stilling, Volkmann). Bei 
Saugetieren haben Ord und Schiff nach partiellen Langsteilungen noch Reste 
von Empfindung in den entspreehenden Gliedern bestehen, andere sie ganzlich 
schwinden sehen. Die Motilitat fand Brown-Seąuard erhalten, wahrend andere 
mehr oder minder groBe Stórungen beobachtet haben. Indessen ist die genaue Inne- 
haltung der Medianebene bei dieser schwierigen und sehr eingreifenden Operation 
nicht leicht. Den Angaben iiber Funktionsausfalle wird man daher mit einigem 
MiBtrauen begegnen miissen. Aus anatomischen Griinden ware anzunehmen, dafi 
eine gelungene Zerlegung des Riickenmarks in zwei Seitenhalften etwa in der 
ganzen Ausdehnung der Lendenanschwellung die Bewegung der hinteren Extremi- 
taten gar nicht beeintrachtigen, ihre Empfindlichkeit dagegen zwar nicht yoll- 
standig, aber doch teilweise aufheben miiBte. Die Atembewegungen konnen 
nach medianer Teilung des ganzen Halsmarkes bilateral erhalten bleiben, wenn 
Abweichungen des Schnittes nach einer Seite vermieden werden1).

*) Henocąue et Eloy, Compt. rend. Soc. de biol. 1882, p. 608; R. Nitsch- 
mann, Pfliigers Arch. 35, 558, 1885. — 2) G. Rossolimo, Experimentelle Unter
suchung der Frage iiber sensible und motorische Bahnen im Ruckenmark. Diss., 
Moskau 1887 (russisch). Ref. in Hermanns Jahresber. d. Physiol. 1887, S. 34. — 
s) Lewaschew, Pfliigers Arch. 36, 279, 1885; gegen ihn wendet sich E. Stef- 
fany, Eckhards Beitr. z. Anat. u. Physiol. 12, 41, 1888. — 4) Fodera, Journ. de 
la physiol. 3, 191, 1823; Brown-Seąuard zuerst Compt. rend. Acad. des Sciences 
1850, dann an yerschiedenen Stellen seiner Arbeiten, besonders. Exper. researches 
on the physiol. and pathol. of the spinał cord. Richmond 1855; L. Tiirck, 
Zeitsehr. d. k. k. Gesellsch. d. Arzte zu Wien 1851, Marzheft; M. Schiff a. a. O.; 
Woroschiloff a. a. O.; C. Martinotti, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1890, Suppl. 
S. 182.

Die Bahn, die nach Unterbrechung der Leitungsbahnen einer Seitenhalfte des 
Markes der Wiederherstellung der willkiirlichen Bewegungen dient, hat Rossolimo 
in der Weise festzustellen gesucht, daB er nach einmaliger Markdurchschneidung und 
nach eingetretener Restitution das Ruckenmark auf derselben Seite hóher oben 
noch einmal durchschnitt. Da er fand, daB selbst bei sehr hoher Anlegung dieses 
zweiten Schnittes keine Bewegungsstórungen der hinteren Extremitaten eintraten, 
schloB er, daB die „neue“ motorische Bahn vom Anfang des Riickenmarkes an 
bereits auf der Gegenseite yerlauft und erst im Niveau der Lendenanschwellung 
auf die operierte Seite tritt. Diese SchluBfolgerung sah er bestatigt durch den 
Erfolg eines in dieser Hohe angelegten Sagittalschnittes, der sof ort eine Lahmung 
des restituierten Beines herbeifiihrte!).

Diese Versuche yerdienten weiter yerfolgt zu werden. Aus Experimenten von 
Lewaschew ist namlich der allerdings nicht ganz einwandfreie SchluB gezogen 
worden, daB die bei Reizung der motorischen Partien der Hirnrinde des Hundes 
im Riickenmark absteigenden Bewegungsimpulse in jedem Niveau auf die andere 
Seite des Riickenmarkes gelangen konnen8). Jedenfalls braucht von den „willkiir
lichen" Bewegungsantrieben nicht dasselbe zu gelten.

Die Uberempfindlichkeit nach partiellen Markdurchschneidungen4) ist 
schon im Jahre 1823 von Fodera beschrieben worden; seine Angabe hat aber so 
wenig Beachtung gefunden, daB sie spater (1850) neu entdeckt werden muBte. 
Fodera und yiele andere haben sie nach Durchtrennung der hinteren (dorsalen) 
Markhalfte bzw. derHinterstrange beobachtet; Brown-Seąuard und Tiirck nach 
der seitlichen Halbierung des Markes und besonders auch nach Durchschneidung 
der Seitenstrange. Schiff fand sie am deutlichsten auBer nach der Semisektion 
auch nach der Hinterstrangdurchschneidung, doch sah er sie auch nach anderen, 
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unter Schonung dieser Strange ausgefiihrten Querschnittverletzungen auftreten. 
Woroschiloff gibt an, daB beim Kaninchen der mittlere, zwischen Vorder- und 
Hinterhora liegende Teil des Seitenstranges verletzt sein miisse, um die Hyper
asthesie zur Erscheinung zu bringen; nach Martinotti ist auch das hintere 
Drittel dieses Stranges beteiligt. Koch fand nach Durchtrennung der lateralen 
Teile der Seitenstrange Uberempflndlichkeit der Gelenke, nach medialer Durch
trennung tTberempfindlichkeit der Haut. Die meisten stimmen darin iiberein, dafi 
die Erscheinung yerganglich ist. Schiff z. B. sah beim Hunde nach Durch
schneidung einer Seitenhalfte des Markes die Uberempfindlichkeit nach 17 bis 
22 Tagen, bei jungen Katzen schon nach 12 bis 16 Tagen verschwunden. Nicht 
immer lassen die vorhandenen Angaben deutlich erkennen, dafi es sich wirklich 
um eine erhohte Empfindlichkeit und nicht um eine Steigerung der Reflexerregbar- 
keit gehandelt habe. Versuche an Tieren geben dariiber iiberhaupt nur schwer 
Aufschlufi; beim Menschen aber ist bei Halbseitenlasionen eine wahre Hyperasthesie 
bzw. Hyperalgesie entweder nur spurweise, oder iiberhaupt nicht yorhanden. Auch 
bei Tieren fehlt sie sehr oft

Was die Erklarung der Erscheinung anlangt, so wird man sich nur schwer 
entschliefien kónnen, mit der Ludwigschen Schule an den Fortfall spezifischer 
zentripetaler Hemmungsfasern zu denken. Wahrscheinlicher ist die Schiff sche 
Annahme, dafi sie auf einem Reizzustand an den durchschnittenen Teilen oder in 
dereń Nachbarschaft beruhe. Dafiir spricht ihre allmahliche Abnahme. Die wieder- 
holt, auch von mir, gemachte Beobachtung, dafi zuweilen die Hyperasthesie sich 
auch auf Hautstellen erstreckt, dereń Empfindungsneryen oberhalb der Stelle des 
Halbschnittes aus dem Riickenmark entspringen, konnte zugunsten dieser Auf
fassung yerwertet werden. Eine physiologische Bedeutung karne, wenn diese 
Deutung zutrifft, dem Auftreten der Hyperasthesie nicht zu.

b) Beobachtungen am Menschen.
Neben dem Tieryersuch sind fiir die Beantwortung der Frage nach der 

Kreuzung der Leitungsbahnen auch die klinischen Erfahrungen bei der sog. 
Halbseitenlasion von grofiem Werte.

Der dafiir charakteristische Symptomenkomplex ist zuerst von Brown- 
Sequard erkannt worden (Brown-Sequardsche Lahmung). Er kommt 
zur Beobachtung bei Stichyerletzungen des Riićkenmarks und bei Wirbel- 
leiden, sowie bei einer Reihe anderweitiger, mehr oder weniger órtlich be- 
schrankter, einseitiger Erkrankungen des Markes.

Wie bei seinen Tieryersuchen fand Brown-Sequard beim Menschen 
motorische Lahmung bei erhaltener und sogar gesteigerter Empfindlichkeit 
(Hyperasthesie) auf der Seite der Lasion, Anasthesie bei erhaltener Beweg
lichkeit auf der anderen Seite. Er zog aus diesen Erseheinungen den Schlufi, 
dafi auch beim Menschen die Empfindungsbahnen in ihrem Verlauf durch das 
Riickenmark sich kreuzen, wahrend die Bewegungsbahnen, einmal ins Riicken- 
mark eingetreten, auf derselben Seite yerbleiben. Erst lange nach seinen 
ersten Arbeiten iiber diesen Gegenstand hat er sich, durch mancherlei gegen 
seine Beobachtung und dereń Deutung erhobene Einwande gedrangt und wohl 
auch durch seine spater befestigten Ansichten iiber die Hemmungswirkungen 
neryóser Eingriffe yeranlaGt, von seiner friiheren Erklarungsweise abgewendet. 
Indessen ist diese von anderen aufgenommen worden, und gegenwartig sind 
die meisten Kliniker auf Grund zahlreicher Beobachtungen sich nicht nur 
dariiber einig, dafi der von Brown-Sequard geschilderte Symptomenkomplex 
zu Recht besteht, sondern sie stimmen auch darin iiberein, dafi er dafiir von 
yornherein eine im wesentlichen zutreffende Erklarung gegeben habe.
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Aus den letzten Jahren liegen mehrere zusammenfassende Besprechungen der 

Brown-Sćquardschen Lahmung vor. Von den fiir die Physiologie besonders 
wertvollen ist auBer der von Kocher gegebenen eine solche von Oppenheim zu 
nennen und die durch eine reiche Kasuistik und dereń sorgfaltige Verwertung 
ausgezeichnete Abhandlung von Petren1).

Aus diesen Arbeiten geht hervor, daB beim Menschen die einseitige Durch
trennung oder Zerstórung des oberen Ruckenmarkes folgende Stórungen (besonders 
der unteren Extremitaten) beobachten lafit:

1. Gleichseitige Bewegungslahmung. Sie braucht aber nicht die ge- 
samte Muskulatur der GliedmaBen zu betreffen, sondern ist yollstandig und dauernd 
nur in gewissen Muskelgruppen.

2. Hyperasthesie der gelahmten Seite. Sie kann ganzlich fehlen und 
pflegt nicht sehr erheblich zu sein.

3. Anśisthesie dei- Gegenseite. Sie betrifft in den allermeisten Fallen 
ausschlieBlich die Schmerzempfindung (Analgesie) und die Temperatur- 
sinne (Thermanasthesie).

4. Uber das Verhalten des Tastsinnes (Drucksinn, Beriihrungsempflndung) 
lassen sich ganz bestimmte Angaben nicht machen. Er kann beiderseits unversehrt 
oder beiderseits oder endlich auf einer der beiden Seiten herabgesetzt sein.

5. Das Muskelgefiihl (Lageempflndung, Bathyasthesie) ist meistens auf der 
verletzten Seite aufgehoben oder herabgesetzt, auch auf der gekreuzten nur dann, 
wenn der KrankheitsprozeB die Mittellinie iiberschreitet.

Fiir die Bałmenkreuzung im Riickenmark des Menschen ergeben sich 
aus diesen Erfahrungen folgende Schliisse.

Die motorischen Wege fiir die Extremitaten laufen ungekreuzt. 
Wenn anscheinend dem widersprechend oft auch unvollstandige einseitige 
Bewegungslahmungen beobachtet werden, so kann dies nur daran liegen, daB 
wahrend der Dauer der Erkrankung (die ja oft nur sehr langsam yerlauft) 
ein Ausgleich stattgefunden hat, wie wir ihn ja auch vom Tierversuch her 
kennen. In den beiden in der physiologischen Literatur am meisten erwahnten 
Fallen von traumatischer Halbseitenlasion (W. Muller 2) und R. Weifi8), die 
fast reine Experimente darstellen, war die gleichseitige Motilitatslahmung 
absolut. Sollte die Unvollstandigkeit der letzteren, die in anderen Fallen 
beobachtet worden ist, das Yorhandensein einer partiellen Kreuzung der

') Th. Kocher, Mitteilungen a. d. Grenzgebieten d. Medizin u. Chirurgie 1, 
(4), 527, 1896; H. Oppenheim, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1899, Supplement- 
band, S. 1; K. Petrón, Skand. Arch. f. Physiol. 13, 9, 1902. Von anderen Dar- 
stellungen seien erwahnt: J. M. Charcot, Klin. Vortrage iiber die Krankheiten 
des Neryensystems (iibersetzt von Fetzer), II. Abteil., S. 129 ff., Stuttgart 1878; 
W. R. Gowers, Handb. d. Nervenkrankheiten, 2. Aufl. (deutsch V. K Grube), 
Bonn 1892, S. 240; E. v. Leyden und Goldscheider, Die Erkrankungen des 
Ruckenmarkes und der Medulla oblongata. Wien 1897, S. 108 ff.; L., Mann, 
Deutsche Zeitschr. f. Neryenheilk. 10, 1, 1896; J. Dejerine, Semiologie du systeme 
nerveux (Bouchards Traite de pathologie generale 5, Paris 1901). Die altere 
Literatur, auch die experimentelle, bei H. Kóbner, Deutsches Arch. f. klin. Med. 
19, 169, 1877. — 2) W. Muller, Beitr. z. pathol. Anat. u. Physiol. d. menschl. 
Ruckenmarkes. Leipzig 1871. Durchtrennung der ganzen linken Halfte des 
Ruckenmarkes untei- dem dritten Brustnervenpaar, Mitverletzung des reehten 
Hinterstranges. Totale motorische Lahmung des linken Beines und der linksseitigen 
Bauchmuskulatur. Rechte untere Extremitat frei beweglich. — 3) R. W e i B, 
Langenbecks Arch. f. klin. Chirurg. 21, 226, 1877. Der Schnitt hatte hier das 
obere Halsmark zwischen Atlas und Schadel rechts yollstandig durchtrennt. Vóllige 
Paralyse der reehten oberen und unteren Extremitat; links nur yoriibergehende, 
wahrscheinlich auf Kompression der Neryenwurzeln zu beziehende Bewegungs- 
stórung im Arm, linkes Bein yon normaler Beweglichkeit.
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Bewegungsbahnen beweisen, so hatte auch die Gegenseite teilweise gelahmt 
sein miissen, was aber nicht der Fali war.

Was die Kreuzung der Empfindungsbahnen anlangt, so kann man die 
SchluBfolgerungen der genannten Autoren dahin zusammenfassen, daB die 
fiir Schmerzempfindung und Tern peratursinne (Kalte- und Warme- 
sinn) bestimmten nahe dem Eintrittsniveau der Hinterwurzeln auf 
die andere Seite gehen und auf ihr in die Hohe ziehen, wahrend die 
Bahnen, welche die dem Muskelsinn oder der „tiefen“ Sensibilitat zu- 
gerechneten Sensationen leiten, wahrscheinlich ungekreuzt nach oben 
fiihren. Den schwankenden Angaben iiber das Verhalten des Tastsinnes 
entsprechen ebenso unsichere Schliisse uber die Kreuzung der Tastbahn. Sie 
scheint sehr verschiedene Wege einzuschlagen und auf ihnen teils gleich- 
seitig, teils gekreuzt dem Gehirn zuzustreben. Die Kreuzung der fiir die 
unteren Extremitaten bestimmten Sehmerz- und Temperatursinnbahnen ist 
nach Petren meistens im 1. Lumbalsegment, sicher aber im 12. Dorsalsegment 
bereits vollendet.

IV. Die Leitungsbahnen fiir Empfindung und Bewegung.

1. Sensible Leitung.
Die Erorterung der Empfindungsleitung muB an die Vorstellungen an- 

kniipfen, die uns aus den Arbeiten von Blix, Goldscheider, v. Frey u. a. 
iiber die spezifische Differenzierung der durch die Haut vermittelten Emp
findungen erwachsen sind, und an die Erfahrungen iiber die sog. Muskelgefiihle, 
die bewuBt werdend oder unbewufit zur Bewegungsregulation beitragen.

Die verschiedene Lokalisierung der peripheren Endapparate fiir die sog. 
„Hautsinne11, sowie die Erfahrungen der Pathologie iiber ihr verschiedenes 
Yerhalten bei zentralen Erkrankungen machen die Annahme, daB die ihnen 
dienenden Leitungen im Zentralorgan voneinander geschieden seien, fast 
unabweisbar. Man wird daher zu fragen haben: Welche Bahnen werden 
beansprucht:

a) fiir die Schmerzleitung;
b) fiir die Leitung der taktilen Eindriicke (Tastsinn, Drucksinn, Be- 

riihrungsempfindung);
c) fiir die Temperatursinnleitung, und zwar gesondert fiir den 

Warnie- und Kaltesinn;
cl) fiir die Impulse, die dem Muskelsinn (Lagegefiihl, Bewegungs- 

empfindung, Kraftsinn) angehóren, wobei zu beriicksichtigen ist, daB auch 
die Druck- und Zugempfindung der Haut eine Komponentę dieser Gefiihle 
darstellt.

Viele Experimentatoren haben sich, obwohl Schiff und Brown-Sequard 
bereits auf den richtigen Weg verwiesen hatten, meistens damit begniigt, 
nach operativen Eingriffen am Riickenmark festzustellen, ob die Sensibilitat 
der unterhalb gelegenen Kórperabschnitte erhalten war; nur wenige haben 
die allerdings beim Tier schwierige Differenzierung der einzelnen Empfindungs- 
ąualitaten versucht. Vielfach flieBt daher hier eine ergiebigere Quelle der 
Erkenntnis aus der klinischen Beobachtung (s. o. die Beobachtungen iiber 
Halbseitenlasionen und die daraus gezogenen Schliisse).
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a) Die Schmerzleitung.
Sie beansprucht die Seitenstrange, und zwar allem Anschein nach fiir 

jede Kórperhalfte den Seitenstrang der entgegengesetzten Seite.
Zur Verkniipfung des Seitenstranges mit den den hinteren Wurzeln 

angehórenden Fasern dient die graue Substanz. Sie ist somit bei der 
Leitung schmerzhafter Impulse wesentlich beteiligt, und zwar in derWeise, 
dafi in ihr die eintretenden Wurzelfasern eine Unterbrechung oder Umschal- 
tung erfahren und daB aus den Hinterhornzellen, an die sie sich heran- 
begeben, eine sekundare (endogene) Bahn hervorgeht, die sich in den Seiten
strang der anderen Seite begibt. Aus den klinischen Beobachtungen scheint 
zugleich heryorzugehen, daB diese sekundare Bahn im Seitenstrange nicht 
nahe der grauen Substanz, sondern mehr in seinem lateralen Anteil ge- 
legen istx).

Die Angabe, daB bei der experimentellen Halbseitenlasion die gekreuzte 
Empfindungslahmung meist keine absolute ist, kann entweder auf das Erhalten- 
sein taktiler Empfindungen bezogen werden, die gleichseitig geleitet werden, 
oder — was bei langerer Beobachtungsdauer wahrscheinlicher ist — auf 
kompensatorischen Ersatz, der in weitester Ausdehnung móglich sein muB. 
Hierbei wird vor allem an die graue Substanz zu denken sein. Die von Schiff 
zuerst heryorgehobene Tatsache, daB jede graue Substanzbrucke imstande 
ist, die Schmerzempfindung zu leiten, ist sicher richtig; aber die Leitungs- 
verzógerung, die er selber in den Fallen beobachtete, wo solche Substanz- 
briicken die Leitung yermitteln muBten, spricht dafiir, daB hier abnorme 
Widerstande bestanden. Der oben bezeichnete Weg fiir die Schmerz- 
impulse diirfte unter den móglichen Wegen derjenige sein, der 
die geringsten Widerstande bietet und deshalb fiir gewóhnlich allein 
benutzt wird, oder yielmehr: der deshalb den geringsten Widerstand 
bietet, weil er der gewóhnlich eingeschlagene und daher der am 
besten gebahnte ist.

Wenig Wahrscheinlichkeit hat die Meinung von Schiff, Herzen u. a., 
daB die graue Substanz unter normalen Bedingungen den alleinigen Weg 
fiir die Schmerzimpulse darstellt; denn es sind Krankheitsfalle (Syringomylie, 
Myelitis) bekannt, in denen die graue Substanz im oberen Ruckenmark yóllig 
zerstórt gefunden wurde, wahrend die Sensibilitat der unteren Extremitaten, 
insbesondere die Schmerz- und Temperaturempfindlichkeit, normal war2).

’) Petrćn, a. a. O., S. 50. —- s) Derselbe, ebenda S. 42 ff.
Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

DaB die Hinterstrange wesentlichen Anteil an der Schmerzleitung nehmen, 
ist ebenfalls nicht wahrscheinlich. Sie konnen freilich in hohem Mafie schmerz- 
empfindlich sein. Sie sind es aber, wie schon Turek fand, nicht immer 
und yerdanken diese Eigenschaft wohl nur den in ihnen eine Strecke weit 
yerlaufenden Hinterwurzelfasern.

b) Die Leitung der Temperaturempfindung.
Fiir die Temperatursinne besteht beim Menschen nach den Unter

suchungen yonPetren und yon Oppenheim eine demVerlauf der Schmerz- 
bahnen durchaus analoge Leitung, und zwar scheint sich eine Scheidung der
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fiir Kiilte- und Warmeempfindung bestimmten Wege nicht nachweisen zu 
lassen. Beide Autoren geben, auf ein groBes Beobachtungsmaterial am 
Menschen gestiitzt, an, dali Analgesie und Thermanasthesie stets vereint mit- 
einander vorkommen ’)■ Auch die der Temperaturempfindung dienenden 
Bahnen yerlaufen also durch die graue Substanz (Hinterhorn) und gelangen 
von da in den gekreuzten Seitenstrang, in welchem sie in die Hohe 
steigen.

Her z en und Lówenthal dagegen haben bei Katzen nach hoher Hinter- 
strangdurchschneidung eine Aufhebung des Kaltegefiihls, besonders am Hinterbein 
der yerletzten Seite beobachtet, und Herzen hat auch spater noch diese Tatsache 
wiederholt bestatigt und demonstriert2). Auf Warmereize pflegen Tiere nur zu 
reagieren, wenn sie unangenehm, also schmerzhaft sind; iiber die Leitung der 
Warmeempfindung lafit sich daher bei ihnen nichts Sicheres eruieren.

c) Die Tastbahn.
Schwieriger noch ais die Feststellung der fiir die iibrigen „Hautsinne“ 

bestimmten spinalen Leitungsbahnen ist die Ermittelung des Weges, den die 
taktilen Erregungen (Beriihrungsempfindung, Drucksinn) einschlagen. Geht 
man von der Annahme aus, dafi sie lediglich auf eine einzige Bahn, ein ein- 
zelnes Strangsystem, angewiesen seien, so gelangt man bei Durchmusterung 
der yerschiedenen Angaben der Experimentatoren und der Kliniker zu keiner 
Klarheit.

Wenn einerseits Schiff nach Durchschneidung der Hinterstrange die Beriih- 
rungsempfindlichkeit geschwunden, bei ihrer alleinigen Unyersehrtheit erhalten 
findet, wenn andererseits beim Menschen die Hinterstrange yollig sklerosiert sein 

■ kónnen bei erhaltener Tastempfindung, so scheint eine uniiberbruckbare Kluft 
zwischen den Konseąuenzen zu klaffen, zu denen diese Beobachtungen fiihren. Man 
darf aber nicht yergessen, dafi die klinischen Beobachtungen es mit chronischen 
Erkrankungen zu tun haben, in dereń Verlauf Hilfsbahnen sich eróffnet haben 
kónnten, die den entstandenen Schaden ersetzten. Dieser Einwurf trifft aber 
nicht die den Angaben Schiffs widersprechenden experimentellen Befunde von 
Borchert3), der schon kurze Zeit nach dei' Hinterstrangdurchschneidung beim 
Hunde das deutliche Vorhandensein der Beriihrungsempfindung nachzuweisen 
yermochte.

Die Analyse der yorliegenden klinischen Beobachtungen fiihrt Petren4) 
zu dem Schlusse, daB die Tastbahn weder ausschlieBlich in die graue Sub
stanz, noch in die Vorder- oder Hinter- oder Seitenstrange yerlegt werden 
konne, daB yielmehr die taktilen Impulse teils durch die Hinterstrange geleitet 
werden, teils etwa denselben Wegen folgen, die der Schmerzleitung dienen, 
also ihren Weg durch die graue Substanz in den Seitenstrang (der anderen 
Seite) nehmen. Andere Kliniker glauben, dafi die Tastreize durch alle auf- 
steigenden Bahnen geleitet werden kónnen, noch andere, daB der Hinter- 
strangleitung wenigstens eine beyorzugte Stellung zukomme. Borchert

’) K. Petren, Skand. Arch. f. Physiol. 13, 9, 1902; H. Oppenheim, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1899, Suppl., S. 1. — 2) A. Herzen u. N. Lówenthal, Arch. 
de physiol. 1, 260, 1886; A. Herzen, Pfliigers Arch. 38, 93, 1886; Revue med. de 
la Suisse romande 20, Janv. 1900. Der einzige Versuch am Hunde, durch den 
Bickel (Miinch. med. Wochenschr. 1898, Nr. 37) zu demselben Ergebnis kommt 
wie Herzen und Lówenthal, durfte kaum beweisend sein. — “) Borchert, 
a. a. O., S. 32 des S.-A. — 4) Petren, a. a. O., S. 59.
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schlieBt aus seinen bereits erwahnten Tierversuchen, daB die Hinter
strange zwar nicht die ausschlieBliche Leitung taktiler Reize, wohl aber 
die Yermittelung einer feineren Lokalisation der Empfindung 
besorgen.

Eine Teilnahme der Hinterstrange an der taktilen Leitung wird, so- 
viel ich sehe, nur von wenigen in Abrede gestellt, von den meisten aber ihre 
ausschlieBliche Bedeutung fiir diesen Vorgang geleugnet. Und mit diesem, 
wenn auch noch recht unbefriedigenden Schlusse miissen wir uns yorlaufig 
begniigen.

In der Regel werden fiir die den Hinterstrangen zugeschriebene Auf- 
gabe dereń exogene Bahnen yerantwortlich gemacht. Das mag fiir den 
Menschen zutreffen, bei dem sie stark entwickelt sind. Begriindete Zweifel 
dagegen diirfte man hegen, ob auch bei den gewohnlich benutzten Yersuchs- 
tieren diese Auffassung zu Recht besteht. Hier ist vielmehr wahrscheinlicher, 
daB alle oder fast alle Fasern der Hinterwurzeln sof ort nach ihrem Eintritt 
ins Mark oder nach kurzem Verlauf in den Hinterstrangen in die graue Sub
stanz eindringen und daB die weitere Leitung durch Vermittelung sekundarer 
Bahnen sich vollzieht. Kommt beim Kaninchen den Hinterstrangen ein 
wesentlicher Anteil an der taktilen Leitung zu, so miissen dafiir endogene, 
aus der grauen Substanz wieder auftauchende und in diesen Strangen hirn- 
warts yerlaufende Fasern in Anspruch genommen werdenJ).

d) Die Leitung des Muskelgefuhls.

Die Pathologen sind der Ansicht, daB an der Leitung des Muskelgefuhls 
die Hinterstrange zum mindesten einen Anteil haben; doch steht, wie 
Petren bekennt, eine genauere Analyse der diese Gefiihlsąualitat betreffenden 
Beobachtungen noch aus. Die Storungen des Lagegefiihls und der Bewegungs- 
koordination bei Degeneration der Hinterstrange sind dort, wo die Beriihrungs- 
empfindung erhalten ist, kaum anders zu deuten ais durch die Schadigung 
der Muskelgefiihlsleitung bzw. der Bahn fiir die Empfindlichkeit der tiefen 
Teile (Bathyanasthesie).

Neben den Hinterstrangen wird man yielleicht auch den Kleinhirn- 
seitenstrangbahnen und den Gowersschen Biindeln eine Beteiligung, 
yielleicht sogar eine wesentliche, an der Muskelgefiihlsleitung zuzuschreiben 
haben. Wenn indessen fiir das BewuBtwerden afferenter Impulse das GroB
hirn unerlafilich ist, so kónnten diese Bahnen zum BewuBtsein gelangende 
Muskelgefiihle nur indirekt yermitteln, da sie ihr primares Ende ganzlich 
oder grófitenteils im Kleinhirn finden.

Jedenfalls scheint so viel sicher zu sein, daB die betreffenden Leitungen 
im Riickenmark ohne Kreuzung nach oben ziehen. Mit dem auf anatomi- 
schemWege ermittelten Yerhalten der in Betracht kommenden Bahnen wiirde 
dies gut stimmen. Der Tierversuch hat bisher iiber die Leitungsbahnen des 
Muskelgefiihls keinen AufschluB gegeben.

') O. Langendorff, Pfliigers Arch. 71, 401, 1898; E. Miinzer u. H. Wiener, 
Neurol. Zentralbl. 18, 962, 1899; A. Herzen, Revue mód. de la Suisse romande 20, 
18 ff., d. S.-A. 1900.
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2. Motorische Leitung.
Die Bedeutung der Seitenstrange fiir die vom Willen angeregten Be

wegungen folgt aus den Versuchen von Woroschiloff, WeiB u. a. Geht 
man von der Vorstellung aus, daB die Antriebe zu solchen Bewegungen von 
der GroBhirnrinde stammen, so wird sich vermuten lassen, daB auch die 
Reizung der motorischen Rindenfelder nach Zerstórung der Seiten
strange unwirksam ist. Die Richtigkeit dieser Annahme hat sich, wenigstens 
fiir das den Vorderbeinen zugeordnete Rindenfeld des Kaninchens und fiir 
den gróBeren Teil des Ilalsmarkes, bestatigen lassen ').

Da aus der Extremitatenregion der Hirnrinde jene langen corticospinalen 
Bahnen hervorgehen, die, zum bei weitem gróBten Teile in den Pyramiden- 
seitenstrangbahnen enthalten, eine direkte Verbindung der Rinde mit den 
motorischen Neryenzellen der Vorderhórner darstellen, lag die Annahme nahe, 
daB sie es seien, dereń Zerstórung die lahmende Wirkung der Seitenstrang- 
durchschneidung bedinge. Man hat daher geradezu die Pyramidenstrange 
fiir die motorische Willkiirbahn erklart. Nur in den oberen Teilen des 
Markes hatte man dabei auch den Pyramidenyorderstrangbahnen 
Rechnung zu tragen, die den geringeren, ungekreuzten Anteil der Pyramiden 
reprasentieren, sich aber bald, teils auf derselben Seite yerbleibend, teils auf 
die andere hiniibertretend, erschópfen.

Diese Auffassung muBte indessen eine wesentliche Einschrankung erfahren 
durch die von mehreren Beobachtern gemachte Mitteilung, daB nicht nur die 
elektrische Reizung der Hirnrinde durch die Zerstórung der Pyramidenbahn 
ihre motorischen Wirkungen nicht einbuBt, sondern daB auch die willkurliche 
Bewegung dadurch nicht dauernd geschadigt zu werden braucht2). Anderer
seits wurde freilich festgestellt, dafi die alleinige Erhaltung der Pyramiden
strange geniigt, um der Rindenreizung ihre Wirksamkeit zu erhalten3), und 
daB Reizung der Pyramiden des Kopfmarkes Bewegungen in den Gliedern 
der entgegengesetzten Kórperhalfte hervorbringt4).

Die Bedeutung des Pyramidenausfalles ist in den letzten Jahren be
sonders von Rothmann und von Probst einer eingehenden, durch die 
neuesten Forschungen der Hirn-Ruckenmark-Anatomie geleiteten Unter
suchung unterworfen worden 5).

*) E. Steffahny, Eckhards Beitr. z. Anat. u. Physiol 12, 41, 1888. Siehe 
auch M. Probst, Arch. f. Anat. (u. Physiol.) 1902, Suppl., S. 147. — 2) A. Herzen 
u. N. Lowenthal, Arch. de physiol. 1886, p. 260; Brown-Sóquard, ebenda 
(5. ser.) 1, 606, 1889; J. Starlinger, Neurol. Zentralbl. 14, 390, 1895 u. Jahrb. f. 
Psychiat. 15, 1, 1897; E. Wertheimer u. L. Lepage, Arch. de physiol. 1896, 
p. 614; H. E. Hering, Wien. klin. Wochenschr. 1899, Nr. 33; Pfliigers Arch. 70, 
574 ff. Vgl. auch die zahlreichen Beobachtungen iiber das Fehlen von Bewegungs- 
storungen nach Exstirpation der motorischen Rindenfelder und nach der dadurch 
bewirkten sekundaren Degeneration der Pyramidenbahnen. — 3) Brown-Sćąuard 
a. a. O. — 4) Wertheimer u. Lepage a. a. O. Dort auch die Angaben friiherer 
Forscher. Die Angabe von Brown-Seąuard (Arch. de physiol. 1899, p. 219), 
daB Pyramidenreizung im Kopfmark gleichseitige Bewegungen zur Folgę habe, wird 
hier widerlegt. — 5) M. Rothmann, Neurol. Zentralbl. 19, 44 u. 1055, 1900; 
21, 977, 1902; Beri. klin. Wochenschr. 1901, Nr. 21; ausfiihrliche Darstellung der 
Versuche i. d. Zeitsehr. f. klin. Med. 44, 183, 1902; M. Probst, Jahrb. f. Neurol. 
u. Psychiat. 20, 2/3, 1901, u. Arch. f. Anat. (u. Physiol.) 1902, Suppl., S. 147.
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Rothmann fand, daB beim Hunde nach Ausschaltung der Pyramidenbahn 

(Zerstórung der Decussatio pyramidum mit nachfolgender totaler Degeneration beider 
Pyramidenseitenstrangbahnęn) die Móglichkeit, von den motorischen Rindengebieten 
Bewegungen der Glieder der anderen Seite zu erhalten, nur sehr voriibergehend auf
gehoben ist, daB danach aber etwas starkere Strome zur Erzielung der Wirkungen notig 
sind, wahrend allerdings beim Affen, bei dem bereits H. E. Hering eine bedeutende 
Einschrankung des Rindeneffiektes festgestellt hatte, der beiderseitige Verlust des 
Pyramidenseitenstranges die Erregbarkeit nur an zwei kleinen, den Einger- und 
Zehenbewegungen zugehórigen Stellen der Extremitatenregionen bestehen laBt. Die 
willkiirlichen Bewegungen zeigten sich bei Hunden wie bei Affen nur voriiber- 
gehend erheblich gestórt; schon nach kurzer Zeit waren beim Affen selbst die 
feinsten Greifbewegungen mit den Eingern ausfiihrbar, und nur eine gewisse Plump- 
heit der groberen Bewegungen blieb zuriick').

Ahnliches berichtet Probst, der auBer an Hunden. auch an Katzen, Igeln, 
Vbgeln experimentiert hat. Bemerkenswert ist ferner, daB Wertheimer und 
Lepage selbst unmittelbar nach der queren Durchschneidung der bulbaren 
Pyramiden beim Hunde die gekreuzten Wirkungen der Rindenreizung in gewohnter 
Weise hatten eintreten sehen.

Wenn nun auch durch die iibereinstimmenden Yersuchsergebnisse dieser 
Forscher die vorwiegende Bedeutung der Pyramidenbahnen fiir die cortico- 
spinale Reizleitung nicht in Frage gestellt wird, so geht aus ihnen doch 
hervor, daB neben ihnen noch andere Bahnen existieren miissen, die bei 
unterbrochener Pyramidenleitung den Yerkehr zwischen der Hirnrinde und 
dem motorischen Riickenmarksgrau aufrecht erhalten.

Ais solche supplementare motorische Leiter hat man die sekundaren, 
aus einer mehrgliedrigen Neuronenkette bestehenden, im Riickenmark ebenfalls 
den Seitenstrangen angehórenden Bahnen erkannt, die im Monakowschen 
Biindel (Tractus rubro-spinalis') vorliegen, das die Vorderhornzellen des 
Ruckenmarkes mit dem roten Kern dei’ Haube verbindet, wahrend dieser an
dererseits mit dem Sehhiigel und durch ihn mit den entsprechenden Rinden- 
partien in Verbindung steht.

Allerdings kann auch dieses Biindel oder seine zentrale Fortsetzung bei 
Tieren zerstórt werden, ohne daB der Erfolg der Rindenreizung ausbleibt. 
Dann tritt eben die Pyramidenbahn allein in Funktion. Gleichzeitige Ver- 
nichtung beider Leitungsbahnen dagegen, die man durch einseitige Durch
schneidung des Kopf- oder Ruckenmarkes oder auch nur des Seitenstranges 
erzielen kann oder die durch Zerstórung des roten Kernes und Durch
schneidung des HirnschenkelfuBes herbeigefiihrt wird, yernichtet sicher den 
Reizerfolg (Probst, Rothmann).

Je tiefer man in der Tierreihe herabsteigt, und je mehr die Bedeutung der 
GroBhirnrinde den subcorticalen grauen Massen gegeniiber zuriicktritt, desto be- 
deutungsvoller werden die sekundaren, desto unerheblicher die direkten cortico- 
spinalen Wege. Beim Menschen dagegen sind gerade diese, die phylogenetisch 
jiingsten Bahnen, nicht allein anatomisch am starksten ausgebildet, wahrend ihnen 
gegeniiber die rubrospinalen sehr zuriickstehen, sondern sie haben auch funktionell

') Es ist wichtig, diesen auffallenden Unterschied zwischen den willkiir
lichen Bewegungen und den durch Reizung der motorischen Rindenfelder zu 
erzielenden zu betonen; man ersieht daraus jedenfalls, daB das Vorhandensein oder 
Fehlen der Reizleitung bei Rindenerregung nicht auf ein gleiches Yerhalten der 
funktionellen Leitung zu schlieBen erlaubt. Hier besteht noch eine Liicke in 
unseren Kenntnissen, und manche vorgefaBte Meinung wird wohl durch diese neuen 
Erfahrungen modiflziert werden.
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das Ubergewicht. Nach Pyramidenlasionen treten daher hier meist Lahmungen 
oder bleibende Paresen ein. Doch kónnen auch beim Menschen, wie die Erfahrungen 
bei der mit Degeneration der Pyramidenbahnen einhergehenden spastischen 
Spinalparalyse beweisen, die Bewegungsstórungen gering sein oder nach einiger 
Zeit zum Ausgleich kommen.

Uber die Verteilung der fiir die yerschiedenen Muskelgebiete be
stimmten Leitungsbahnen innerhalb der Seitenstrange ist nur wenig 
bekannt. Manches spricht dafiir, daB sie wenigstens in gewissen Rucken- 
markshohen so durcheinandergemischt sind, daB yon einer topischen Gliede
rung, yon einem Zusammensein funktionell zusammengehorender Bahnen nicht 
die Rede sein kann.

So fand de Boeck, der die Riickenmarksstrange des Kaninchens mechanisch 
durch Nadelstiche oder durch unipolar angewendete Induktionsstrome reizte, bei 
Reizung der yerschiedensten Punkte dieselben motorischen Wirkungen. Aus anders- 
artigen Yersuchen ist Steffahny zu einem ahnlichen Ergebnis gelangt. Endlich 
glaubt auch Rothmann daraus, dafi er die untere Halfte der Pyramidenkreuzung 
durchschneiden konnte, ohne dafi dadurch sich etwas in den Erfolgen der Rinden
reizung anderte, folgem zu miissen, dafi die den Muskeln der Extremitaten ange- 
hórenden Pyramidenfasern gleichmafiig iiber den ganzen Querschnitt yerteilt seien ’).

Zu abweichenden Resultaten fiihrten dagegen die bei Hunden am Riicken- 
marksąuerschnitt ausgefiihrten Lokalreizungen von Gad und Elatau. Wenigstens 
insofern ergab sich hier eine órtliche Differenzierung der motorischen Bahnen, ais 
die kiirzeren, fiir nahe gelegene Kórperteile bestimmten Easern naher der grauen 
Substanz der Vordersaulen, die langeren, den entfernteren Muskelgebieten zu- 
gehórenden mehr in den lateralen dorsalen Teilen der Seitenstrange liegend ge- 
funden wurden8).

Jedenfalls sind weitere Versuche nótig, bevor man in dieser Angelegenheit 
bestimmtere Aussagen machen kann. Wenn es gelange, die Reizungsmethode von 
dem Verdachte der Einmischung von Reflexen zu befreien, wiirde sie in der Form der 
Kiihneschen unipolaren Reizung am besten geeignet sein, hier Klarheit zu schaffen.

Die Bedeutung der Vorderstrange fiir die motorische Leitung kann 
gegeniiber der Wichtigkeit der auBer den Seitenstrangpyramiden auch die 
Monakowschen Biindel enthaltenden Seitenstrange nur gering sein. Was 
man ihnen in dieser Beziehung zuschreiben kann, wird man yermutlich 
auf die Pyramidenyorderstrangbahnen zu beziehen haben. Diesen jede Beteili- 
gung abzusprechen, geht nicht an, trotz ihrer geringen Machtigkeit — man 
hat ihre Existenz, allerdings mit Unrecht, fiir das Tierriickenmark (besonders 
der Carniyoren) sogar geleugnet — und obwohl sie nur fiir das obere Mark 
in Betracht kommen.

Die alteren Beobachter 3), welche die Wichtigkeit der Vorderstrange fiir die 
Bewegungsleitung betonten, haben zumeist an Fróschen experimentiert, und die an 
Saugetieren angestellten Versuche sind — was bei der Schwierigkeit solcher Ver- 
suche natiirlich ist — nicht immer sehr iiberzeugend. Yon den Neueren hat 
Steffahny angegeben, dafi beim Kaninchen die corticospinalen Wege fiir gewisse 
Muskeln des Vorderbeines im obersten Abschnitt des Halsmarkes den Vorderstrangen 
angehóren und erst tiefer unten in die Seitenstrange iibertreten. Sonst liegen nur 
wenige positive Angaben vor4).

x) de Boeck, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1889, S. 238; E. Steffahny, 
Eckhards Beitr. z. Anat. u. Physiol. 12, 41, 1888; M. Rothmann, Zeitschr. f. 
klin. Med. 44, 211 u. 212, 1902. — 8) J. Gad u. E. Flatau, Neurol. Zentralbl. 
16, 481 u. 542, 1897. — 3) Siehe C. Eckhard in Hermanns Handb. d. Physiol. 2 
(2), 150, 1879. — 4) N. Giannettasio e A. Pugliese, Rivista di patologia nerv. 
e ment. 6, 97, 1901.
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Sicher ist jedenfalls, daB es nicht etwa die Vorderstrangpyramiden sind, 
die nach Zerstórung der Pyramidenseitenstrangbahnen fiir diese die Leitung 
ubernehmen. Beim Hunde bleibt die Reizung der Hirnrinde wirksam, 
wenn alle Pyramidenfasern (im Kopfmark) durchtrennt werden, und auch 
beim Affen ist das Ergebnis der Rindenreizung dasselbe, ob mit den Pyra- 
midenseitenstrangen die Vorderstrangbahnen zerstórt sind oder nicht. Anderer
seits ist die gekreuzte wie die gleichseitige Leitung von der GroBhirnrinde 
zu den Hinterbeinen (des Hundes) ganzlich aufgehoben, wenn man beide 
Hinterseitenstrange bei vólliger Schonung der Yorderstrange im unteren 
Borsalmark durchschneidet ’)•

Beachtenswert ist indessen, daB die isolierte Durchschneidung der beiden 
Vorderstrange im obersten Halsmark des Hundes neben gewissen sensori
schen Stórungen eine dauernde Parese der Rumpfmuskulatur hinterlassen 
soli2). Aus anatomischen Griinden hat man schon fruher eine derartige Be
ziehung vermutet.

*) M. Rothmann, a. a. O. (Zeitsehr. f. klin. Med.). — 2) Derselbe, Neurol.
Zentralbl. 22, 744, 1903. — 3) Ch. Bell, Philos. Transact. 1822; Physiol. u. pathol.
Untersuchungen des Neryensystems (Aus d. Engl. y. M. H. Romberg), Berlin 1836, 
8. 91. — 4) F. A. Longet, Anat. u. Physiol. d. Neryensystems (deutsch von J. A. Hein)
1, 241, Leipzig 1847 und bei Schiff a. a. O. — 5) M. Schiff, Lehrb. d. Physiol., 
Lahr 1858/59, S. 307 ff.; Pfliigers Arch. 4, 225, 1871; Ges. Beitr. z. Physiol. 1, 12,
Lausanne 1894. — 6) Vulpian, Zit. nach Vierordts Physiol. 1877, S. 226. —
7) J. Gad u. Marinescu, Compt. rend. Acad. des sciences 115, 444, 1892; Arch.
f. (Anat, u.) Physiol. 1893, S. 182. — 8) W. T. Porter, Zentralbl. f. Physiol. 1894,
Nr. 7 und Journ. of Physiol. 17, 455, 1895. — 9) M. Rothmann, Arch. f. (Anat, 
u.) Physiol. 1902, S. 11; ahnlich auch O. Kohnstamm, Monatshefte f. Psychiat. u. 
Neurol. 8, 261, 1900.

A n h a n g.
a) Respiratorische Bahnen.

Ch. Bell hatte, ohne geniigende Beweise dafiii' beizubringen, die Seiten
strange fiir die Vermittler der Atembewegungen erklart3); Longet, der anfang- 
lich sich zweifelnd iiber diesen Punkt aussprach, gelangte spater auf demWege der 
AusschlieBung zu demselben Ergebnis4). Schiff, dem es gelungen war, bei Hunden 
und Kaninchen den Seitenstrang einer Riickenmarkshalfte im obersten Halsmark 
ohne weitere Verletzungen zu durchschneiden und die Tiere am Leben zu er
halten, gibt an, daB danach alle Atembewegungen des Rumpfes auf der verletzten 
Seite yollstandig und dauernd aufgehoben sind5). Nach Vulpian hemmt Dur»h- 
schneidung eines Seitenstranges die Atembewegungen nur dann, wenn sie vorher 
schwach waren; das Zustandekommen angestrengter Atembewegungen soli dagegen 
durch die Trennung beider Seitenstrange nicht verhindert werden6). Gad und 
Marinescu haben die bulbospinale Leitungsbahn fiir die Atembewegungen in die 
Processus reticulares yerlegt7). Die Seitenstrange macht auch Porter yerantwort- 
lich, der die Atembewegungen nach hoher Durchschneidung des Markes bei Schonung 
eines Seitenstranges fortbestehen sah3). Rothmann ist auf Grund von Experi- 
menten an Hunden und einem Affen zu dem Ergebnis gelangt, dafi die spinale 
Atmungsbahn gróBtenteils itn yentralen Abschnitt des Yorderseitenstranges yerlauft, 
und zwar sollen hier die fiir das Zwerchfell bestimmten Fasern lokalisiert sein, 
wahrend die fiir die Thoraxbewegung dienenden den lateralen Teil des Vorder- 
stranges passieren. Ferner fand Rothmann, daB nur die Durchschneidung beider 
Yorderstrange und Yorderseitenstrange die Atmung aufhebt9).

Wegen der groBen Nahe der spinalen Ursprungszentren der Atemneryen und 
aus anderen Griinden sind die durch solche Durchschneidungen erzielten Atmungs- 
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defekte ganz besonders kritisch zu betrachten. Noch ist trotz yielfachei' Bemuhun- 
gen nicht einmal dariiber eine Einigung erzielt, ob die einseitige Durchschneidung 
einer ganzen Markhalfte die Atembewegungen auf der yerwundeten Seite aufhebt 
oder nicht').

b) Vasomotoriscbe Bahnen.
Die von der Oblongata durch das Halsmark laufenden Gefafiyerengerungsfasern 

unterliegen nach Aussage der yorliegenden Versuche einer teilweisen Kreuzung, 
so daB yielleicht alle GefaBgebiete Vasomotoren aus beiden Markhalften beziehen. 
Zuerst erschloB eine Partialkreuzung Schiff, der bei Halbschnitten, die im ober- 
sten Halsmark ausgefiihrt worden waren, auf der yerletzten Seite eine Temperatur- 
zunahme am Kopf, Vorderarm und Unterschenkel, Vorder- und HinterfuB beobachtete, 
zugleich aber eine solche auch am Rumpfe, Schulter, Oberarm und Oberschenkel der 
anderen Seite nachweisen konnte* 2). Diese Angaben sind mehrfach kritisiert und 
bestritten worden. Doch reden auch die neueren Ergebnisse yon Nicolaides dem 
Bestehen einer partiellen Vasomotorenkreuzung, wenigstens beim Kaninchen, das 
Wort3). Dieser Forscher reizte namlich den distalen Stumpf des durchschnittenen 
Halsmarkes, nachdem er yorher im unteren Brustmark einen Halbschnitt ausgefiihrt 
hatte. Beobachtete er dabei die Nieren, so sah er beiderseitiges Erblassen, 
freilich geringer und spater eintretend auf der yerletzten Seite; daraus schlofi er, 
daB die fiir die Nieren bestimmten Vasomotoren grbBtenteils gleichseitig, zum Teil 
aber auch gekreuzt yerlaufen. Da ferner eine einseitige hohe Markdurchschneidung 
den BlutgefaBtonus nur unbedeutend schwacht und die druckerhbhenden Wirkungen 
sensibler Reize nicht merklich schadigt, glaubte Nicolaides yermuten zu miissen, 
daB jede Markhalfte GefaBfasern fiir beide Kórperhalften fiihre. Doch ist bei 
dieser SchluBfolgerung der Existenz tonisch und reflektorisch tatiger Spinalzentren 
nicht Rechnung getragen.

’) Brown-Sćquard, Arch. de physiol. 2, 299, 1869 und ebenda (5. ser.) 5,
194, 1893; 0. Langendol’f f, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1881, S. 85; 1887, S. 289; 
1893, S. 397; M. Marckwald, The moyements of respiration Append. 2, 149, 
London 1888; Ph. Knoll, Sitzungsber. d. Wien. Akad. d. Wiss., math.-nat. Klasse, 
97 (3), 1, 1888; F. W. Mott, Proc. Physiol. Soc. 1891, Journ. of Physiol. 12, 
V; H. Girard, Mśmoires de la Soc. de physiąue et d’histoire nat. de Geneye, 
Vol. suppl. 1890, No. 4, p. 63. — 2) M. Schiff, Untersuchungen z. Physiol. d. Neryen
systems 1, 195 ff., Frankfurt a. M. 1855; Gesammelte Beitrage z. Physiol. 2, 578,
Lausanne 1894. — a) R. Nicolaides, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1882, S. 28. —
4) C. Dittmar, Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss., math.-physikal. Klasse, 25, 455, 
1873. — 5) Th. Kocher, Mitteil. a. d. Grenzgebieten der Medizin und Chirurgie
1 (4), 529, 1896.

Dasselbe gilt fiir die ebenfalls dem Ludwigschen Laboratorium entstammende 
Untersuchung yon Dittmar, aus denen geschlossen wurde, daB die Vasomotoren 
beim Kaninchen wenigstens im oberen Halsmark grbBtenteils in den Seiten
strangen yerlaufen4). Hatte er namlich das Riickenmark am dritten Halswirbel 
mit alleiniger Schonung dieser Strange durchsehnitten, so ergab Reizung des 
N. ischiadicus immer noch Blutdrucksteigerung. Da man aber eine solche unter 
giinstigen Yerhaltnissen auch nach totaler Markdurchschneidung erhalten kann, so 
beweist dei- Versuch nichts fiir den Verlauf der yasomotorischen Bahnen. An sich 
ist die Annahme, daB ihnen dei- Seitenstrang diene, nicht unwahrscheinlich; doch 
bedarf sie besserer Begriindung.

Beim Menschen beobachtet man gleichseitige Vasomotorenparalyse (aus der 
erhóhten Hauttemperatur erschlossen) bei Halbseitenlasionen: die motorisch ge
lahmten Glieder sind also auch yasomotorisch gelahmt. Doch bildet sich diese 
Erscheinung vbllig zuriick5). Von GefaBerweiterungen auf der Gegenseite wird 
nicht berichtet.



Das sympathische Neryensystem1)

l) Eine eingehende Darstellung der neueren Ergebnisse iiber die Anatomie und 
Physiologie der sympathischen Nerveu hat Langley in Schafers Text-Book of 
Physiology 2, 516, 1900 gegeben. Mehr die Strukturyerlialtnisse beriicksichtigt der 
Aufsatz desselben Autors in den Ergebnissen der Physiologie 2 (2), 818, 1903. Auf 
beide Artikel sei hiermit in bezug auf manche Details und Literaturangaben ver- 
wiesen. AuBerdem hat Langley in zusammenfassenden Essays in yerschiedenen 
Zeitschriften die neuen Anschauungen iiber den Aufbau und die Anordnung in den 
autonomen System en zu yerbreiten gesucht. Vgl. auch Kbllikers Darstellung in 
seinem Handbuch der Gewebelehre, 6. Aufl., 2, 850, 1896.

von

Paul Schultz.

Einleitung. Allgemeines Schema der autonomen Systeme.
Unter „sympathisches System“ oder „sympathische Nerven“ gemeinhin 

yersteht man heute nicht mehr dasselbe wie etwa vor 30 Jahren, namlich nicht 
bloB den Grenzstrang mit seinen Auslaufern. Denn ganz ahnliche Wirkungen 
wie von diesem, d. h. Wirkungen auf die gleichen Gewebe, erhalt man auch 
von gewissen Hirnneryen, und im Verlaufe solcher Neryen findet man auch 
Ganglien eingefiigt, denen man schon ihrer histologischen BeschaSenheit nach 
den Charakter der sympathischen Ganglien zuschreiben muB. Man kann 
also die sympathischen Neryen nicht mehr gebunden erachten an den Grenz
strang. Da aber die Histologen iiber die Natur mancher jener auBerlialb des 
Grenzstranges gelegenen Ganglien bis in die neueste Zeit yielfach im Streit 
waren, und sie von seiten der Neryen auch kein allgemeines entscheidendes 
Kriterium liefern konnten, was dem Sympathicus zuzurechnen sei, was nicht, 
so hat man sich gewóhnt, ein physiologisclies Merkmal aufzustellen, das von 
der Wirkung oder yielmehr von dem Gewebe, auf das gewirkt wird, ausgeht. 
Man nennt danach gegenwartig sympathische Neryen solche zentrifugalen 
Neryen, welche langsgestreifte (glatte) Muskeln, Herzmuskel und Driisen 
inneryieren, nur muB bemerkt werden, daB noch nicht an allen langsgestreiften 
Muskeln und Driisen Neryen nachgewiesen sind. Es ist also im folgenden, 
was noch einmal betont werden soli, zunachst nur yon zentrifugalen Neryen 
die Rede; auf die zentripetalen Neryen im Sympathicus werden wir am SchluB 
zuriickkommen. Da man den Namen Sympathicus, sympathische Neryen fiir 
den Grenzstrang, fiir den er eingebiirgert war, beibehalten wollte, so hat man 
ais allgemeinere Bezeichnung, entsprechend den oben angefiihrten Geweben, 
welche ja den vegetativen Organen oder den yisceralen Gebilden des Korpers 
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angehoren, den Ausdruck yegetatiye oder viscerale Neryen gewahlt. Da aber 
auch diese Bezeichnung nicht frei von Bedenken ist, so hat Langley den 
Namen autonome Neryen1) yorgeschlagen, der zugleich andeuten soli, dafi 
die Neryen in einer gewissen, wenn auch beschrankten Unabhangigkeit vom 
Zentralnervensystem stehen.

Hiermit haben wir die Frage beruhrt, die noch vor wenig Jahrzehnten 
ais die dunkelste und darum interessanteste auf diesem Gebiet erschien, die 
nach dem Verhaltnis des sympathischen Systems zum Zentralneryensystem. 
Entwickelungsgeschichtlich war durch die eingehenden Untersuchungen 
Onodis nachgewiesen, daB, wie schon Balfour yermutete, die sympathischen 
Ganglien direkt von den spinalen Ganglien abstammen, indem diese an ihrem 
yentralen Ende zu wuchern anfangen und die gewucherten Teile yentral- 
warts yorriicken; Befunde, die neuerdings von Beard, His sen. und jr. bestatigt 
worden sind2). Wie aber blieb nun die Verbindung beim erwachsenen Tier, 
wie gestaltete sich hier, anatomisch und physiologisch, die Beziehung zum 
Zentralneryensystem? Uber die anatomische Beziehung hat in den letzten 
Jahrzehnten gerade die Physiologie wichtige Aufschliisse gebracht; hier sind 
an erster Stelle die Arbeiten Langendorffs und vor allem die der englischen 
Forscher Gaskell, Langley, Anderson zu nennen. Hierzu kamen die 
Ergebnisse in der mikroskopisehen Anatomie dieser Gebilde, wie sie durch 
die Silberimpragnierungsmethode und die Metbylenblaufarbung gewonnen 
wurden. Durch all das hat sich ein iibersichtliches und schon sehr in das 
Detail gehendes Bild iiber die Strukturverhaltnisse des Sympathicus und der 
autonomen Systeme iiberhaupt gewinnen lassen; leider hat damit die Er- 
forschung der eigentlichen Physiologie des Sympathicus nicht gleichen Schritt 
gehalten und harrt noch einer eindringenden methodischen Bearbeitung.

Den Ausgangspunkt der neueren Anschauungen iiber den Aufbau des 
Sympathicus bildete die Arbeit Gaskells3), der mit Hilfe der Degenerations- 
methode den Verlauf der zwischen Riickenmark und Grenzstrang yerlaufenden 
Neryen und ihre Ausbreitung in und durch den Sympathicus untersuchte.

Einen weiteren entscheidenden Schritt bedeutete die Anwendung des 
Nikotins. Langley und Dickinson4) fanden in Bestatigung einer fruheren 
Beobachtung yon Hirschmann (1863), daB Nikotin intravenós injiziert, 
beim Kaninchen die Reizwirkungen des Halssympathicus aufhebt.

Gleichen Erfolg wie intrayenóse Injektion hat lokale Betupfung des 
Ganglions. Es werden also Gebilde im Ganglion von der Lahmung betroffen, 
nicht die Neryenfasern yor und hinter dem Ganglion, nicht die Nerven- 
endigungen in den Geweben. Hóchstwahrscheinlich sind die gelahmten Gebilde 
die Endigungen der zum Ganglion yom Riickenmark hinziehenden Neryen, 
mit denen diese die hier befindlichen Ganglienzellen umgeben; dereń Achsen- 
zylinder ziehen dann zu den Geweben. Es findet demnach im Ganglion eine 
Unterbrechung, eine Umschaltung der Impulse auf einen neuen Neuron, den 
sympathischen (autonomen), statt. Langley und Dickinson konstatierten 
das gleiche Verhalten am Gmiglion solare fiir die Nn. splanchnici. Den methodo- 
logischen Wert dieser Tatsachen hat Langley mit weitem Blick sofort

*) Journ. of Physiol. 23, 240, 1898. — 2) Kólliker, Handb. d. Gewebelehre,
6. Aufl., 2, S. 876, 1896; Hertwig, Lehrb. d. Entwickelungsgesch., 5. Aufl., S. 441, 
1896. ■— “) Journ. of Physiol. 7, 1, 1886. — 4) Proc. Roy. Sic. 46, 423, 1889. 
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erkannt; mit unermiidlicher Konseąuenz und in minutióser Detailarbeit hat er, 
zum Teil mit Anderson zusammen, mit Hilfe des Nikotins und auch der 
iibrigen zu Gebote stehenden Methoden das sympathische Neryensystem im 
ganzen Umfange durchforscht und ein allgemeines Schema der Anordnung 
der autonomen Systeme herausgearbeitet, das freilich, wir werden darauf 
zuruckkommen, manches Hypothetische enthalt.

Was den Wert der Nikotinmethode anlangt, so ist dieselbe bei yerschie- 
denen Tierklassen von sehr ungleicher Zuyerlassigkeit. Am sichersten ist 
die lahmende Wirkung beim Kaninchen und bei der Katze, und doch fand 
es Langley bei einem Kaninchen unwirksam. Beim Hunde gelingt es selbst 
in starksten Dosen in der Regel nicht, die Riickenmarksnerven in den Ganglien 
yollstandig zu lahmen. Innerhalb derselben Tierklasse kónnen sich geringe 
individuelle Verschiedenheiten zeigen. Bei demselben Tier werden ferner die 
Ganglien in yerschiedenem Grade angegriffen; so wird das oberste Halsganglion 
leichter bzw. schneller gelahmt ais die Ganglien des Solarplexus. Schliefilich 
werden innerhalb desselben Ganglions nicht alle Nervenendigungen gleichzeitig 
betroffen: so yerschwindet am Gangi. cervic. sup. des Kaninchens zuerst die 
Reizwirkung auf die Membrana nictitans. dann die Offnung des Auges, dann 
die Erweiterung der Pupille und schliefilich die yasoconstrictorischen Effekte 1). 
Der Lahmung geht ubrigens eine kurze Reizwirkung voraus; diese betrifft 
aber, wie neuere Untersuchungen Langleys ergeben, die Neryenzellen2).

Der Wert der Nikotinmethode wurde befestigt durch die von Langen
dorff am Ganglion cervicale sup. gemachte und bald darauf yon ihm auf das 
Ganglion ciliare ausgedehnte Entdeckung 3), dafi beim Absterben des Tieres 
die Reizeffekte viel friiher yersagen bei Reizung der zu den sympathischen 
Ganglien hinziehenden Fasern, der cerebrospinalen Neryen, ais die Reizung der 
vom Ganglion abtretenden Fasern, der sympathischen (autonomen) Neryen. 
Das sprach also ebenfalls fiir eine und nur eine einzige Unterbrechung der 
Leitung yom Zentralneryensystem zu den autonomen Geweben. Diese Befunde 
wurden von Langley bestatigt und auch fiir die Pilomotoren der Katze ais 
giiltig erkannt4), so dafi dieses Verhalten fiir das ganze sympathische Neryen- 
system ais gesetzmafiig anzusehen sein durfte.

Aus alle dem ergibt sich folgendes allgemeines Schema der Anordnung 
der autonomen Neryen. Die aus dem Zentralneryensystem stammende, meist 
schmale, markhaltige Faser, die ihre Zelle in der grauen Substanz desselben 
hat, zieht in einem Hirn- oder Riickenmarksneryen oder mit mehreren zu 
einem selbstandigen Stamm yereinigt (weifier Ramus communicans, Nn. splanch- 
nici u. a.) zu einem sympathischen Ganglion. In dem Ganglion endigt die 
zentrale Faser, die wir mit Kolliker5) „prazellulare" („praganglionare", 
Langley) nennen wollen, und tritt mit dem eigentlichen sympathischen 
Neuron in Kontakt, indem ihre Endbaumchen die sympathische Zelle entweder 
mit sparlichen Astclien umgeben oder mit einem unentwirrbaren Faserwerk 
umspinnen (circumzellulares Geflecht). Von der sympathischen Zelle geht ein 
in sehr yielen Fallen markloser Achsenzylinder zu dem peripherischen Gewebe 
(wir wollen ihn mit Kolliker „postzellulare" Faser [„postganglionare",

’) Langley and Dickinson, Proc. Roy. Soc. 47, 379, 1890. ■—• 2) Langley, 
Journ. of Physiol. 27, 224, 1901. — 3) Zentralbl. f. Physiol. 5, 129, 1891; Pfliigers 
Arch. 56, 522, 1894. — ’) Journ. of Physiol. 15, 181, 1893. — 5) 1. c.
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Langley] nennen) und endigt dort ohne nochmalige Zellunterbrechung. 
Niemals also nach diesem Schema tritt die zentrale, „prazellulare11, Faser 
direkt in Kontakt mit dem peripherischen Gewebe, sondern sie wirkt nur auf 
die Zelle des sympathischen Neurons. Niemals ferner tritt ein sympathischer 
Neurit, „postzellulare11 Faser, mit einer Ganglienzelle in Kontakt, sondern er 
geht immer direkt zu dem peripherischen Gewebe, Muskel oder Driise. Eine 
prazellulare Faser kann durch mehrere Ganglien laufen, ehe sie in einem

') Die Selbstandigkeit des sympathischen Neryensystems, Leipzig 1842.

At. = Hautarterie
Ar. = Arrector pili
Dr. = SchweifidruseR. comm. gr.

R. comm. gr.

Praev. GangL
R. comm. gr.

(Gangi, mes. inf.)

Periph. GangL
Praevert. GangL

Ganglion 
vert.

Ganglion.

(Gangi, coel.)

----------  = Praezellulare Fasern
----------  = Postzellulare Fasern

Gangi. vert = Vertebralganglion d. Grenzstranges 
Praev. Gangi. = Praeyertobrales Ganglion
Periph. Gangi. = Peripherisch.es Ganglion
Str. Z.
R. comm. alb.
R. comm. gr.

= Strangzelle d. Riickenmarks 
= weiBer R. communicans
= gra ner

Schematische Darstellung des sympathischen Neryensystems.

endigt, und sie kann dabei Zweige, Collaterale, an Zellen dieser Ganglien ab- 
geben. Eine postzellulare Faser splittert sich erst kurz vor ihrem Ende auf, 
um ev. an mehreren Zellen des peripherischen Gewebes zu endigen. Eine pra
zellulare Faser tritt mit ihren Endbaumchen in vielen, yielleicht in allen 
Fallen mit mehreren Zellen in Verbindung; daher kommt es, daB von einem 
Ganglion mehr Fasern abgehen, ais hineingehen, was schon Bidder und Volk- 
mann J) heryorhoben. Alle Zellen der autonomen Ganglien liegen auf dem 
Wege zentrifugaler Neryen, d. h. sind keine sensiblen Zellen. *

Peripherisch.es
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DaB hier der Begriff des Neurons beibehalten ist, wird kaum Wider- 
spruch erfahren, wenn man die Fiille der hierauf beziiglichen Tatsachen iiber- 
blickt. Die Erseheinungen bei der Nikotinyergiftung, beim Absterben nach 
Langendorff, bei der Degeneration und bei der Regeneration legen es nahe, 
daB es sich beim sympathischen Neryensystem um die Hintereinanderschaltung 
zweier Nervenelemente handelt, dereń jedes fur sich eine geschlossene trophische 
und funktionelle Einlieit darstellt.

Aufbau und Anordnung in den einzelnen Systemen.
Das sympathische System im engeren Sinne, der eigentliche Sym

pathicus (Grenzstrang), besteht aus der zu beiden Seiten der Wirbelsaule 
gelegenen Kette von Ganglien, den yertebralen (lateralen) Ganglien, die, 
den Spinalneryen entsprechend segmental angeordnet, yom 1. Brustwirbel 
bis zum SteiBbein reichen. Die ersten zwei bis drei Brustganglien sind gewohn
lich im Gangi, stellatum yereinigt, die letzten in dem meist unpaaren Gangi, 
coccygeum. Nach oben setzt sich der Grenzstrang in den Halsteil fort, yon 
dem man das Gangi, certiic. sup. in gewissem Sinne noch zu den yertebralen 
Ganglien rechnen kann. Diesen Ganglien allen ist eigentumlich, daB sie 
Fasern abgeben, welche sich in ihrern peripherischen Yerlauf anschliefien an 
Cerebrospinalneryen. AuBerdem gibt es noch eine Reihe mehr peripherisch 
gelegener Ganglien, die prayertebralen (collateralen) Ganglien, der Plexus 
solaris mit seinen yerschiedenen, zum Teil weit in die Peripherie zerstreuten 
Ganglien (fiir die Bauchhbhle) und das Gangi, mesent. inf. (fiir die Becken- 
hóhle). Sie sind, soweit bis jetzt bekannt, ausschlieBlich fiir Eingeweide be- 
stimmt. Hierzu muB man noch rechnen (fiir die Brusthóhle) das Gangi, 
ceruie. inf. und zum Teil das Gangi, stellatum. Man kann sich denken, daB 
das Gangi, stellatum yerschmolzen ist aus den obersten yertebralen Ganglien 
und einem pravertebralen Ganglion fiir die Brusthóhle, von welch letzterem 
sich dann das Gangi. ceruie. inf. ais besondere Gruppe abgelóst hat.

Die Kette der yertebralen Ganglien hangt jederseits mit dem Riickenmark 
durch die weifien Bami communicantes zusammen, den jeder Spinalnery yom 
1. Brust- bis zum 5. Lumbalneryen — das sind die iiuBersten Grenzen bei den 
yerschiedenen Saugetieren — zum zugehórigen Ganglion abgibt. Wahrend 
die obere Grenze, der 1. Brustnery, iiberall die gleiche zu sein scheint, yariiert 
die untere bei den yerschiedenen Tierklassen; beim Kaninchen stellt sie der 5., 
gelegentlicli auch der 6. Lumbalnery dar, bei der Katze der 4. bis 5., beim 
Hund der 3. oder 4., beim Menschen wahrscheinlich der 2. oder 3 1). Die 
weifien Rami enthalten zum gróBten Teil zentrifugale Fasern, sie fiihren also 
dem Sympathicus Fasern aus dem Riickenmark zu, weshalb man sie auch ais 
Wurzeln des Sympathicus bezeichnet hat. Die Fasern treten samtlich durch 
die yorderen Wurzeln der Spinalneryen aus, ihre Ursprungzellen liegen in 
der grauen Substanz des Riićkenmarks, und zwar hat man einen Teil der 
lateralen Strangzellen dafiir angesprochen2). Der weiBe Ramus, der nach 
obigem Schema prazellulare Fasern enthalt, endigt nicht in dem Ganglion, in

') Harman, Journ. of Anat. u. Physiol. 32, 403, 1898; 34, 359, 1900. — 
!) cf. von neueren Arbeiten: On uf and Collins, Archiyes of Neurology and 
Psychopathology 3, 1, 1900; Scaffidi, Boli. Acad. med. di Roma 28, 1, 1902; 
Anderson, Journ. of Physiol. 28, 510, 1902; Herring, Ebenda 29, 282, 1903.
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welches er sich einsenkt, sondern er steht mit mehreren Ganglien dei’ yerte- 
bralen Kette in Verbindung. Diese Ganglien sind zum Teil hóher, zum Teil 
tiefer gelegen ais der entsprechende Spinalnery, von dem der weiBe Ramus 
abgeht, und zwar schicken von den Spinalneryen, welche weiBe Rami abgeben, 
die ersten sechs ihre Fasern nur nach aufwarts zu den hóher gelegenen Gan
glien, die letzten sieben ihre Fasern nur nach abwarts zu tiefer gelegenen 
Ganglien, die in der Mitte gelegenen, namlich der 7. bis 10. Brustnery sowohl 
nach aufwarts wie nach abwarts. Ein anderer Teil der prazellularen Fasern 
aus den weiBen Rami endigt uberhaupt in keinem der vertebralen Ganglien, 
sondern durchlauft ihre Kette nur, um in einem prayertebralen oder daran 
anschlieBenden peripherischen Ganglion zu endigen. So hangen also die Ein- 
geweideganglien durch diese prazellularen Neryenfasern, die beim Plexus 
solaris und Gangi, mesent. inf. besondere Stamme bilden (Wm. splanchnici), 
mit der Kette der yertebralen Ganglien zusammen. Nur das Gangi. cercie. inf. 
bzw. stellatum liegt direkt auf der Bahn der Vertebralkette, gleichsam in die 
Fortsetzung derselben nach oben zu dem obersten Halsganglion eingeschaltet.

Die von einem yertebralen Ganglion abtretenden, meist marklosen post- 
zellularen Fasern yereinigen sich der groBen Mehrzahl nach zu einem (oder 
mehreren) feinen Stammchen, dem grauen Ilamus communicans, der sich zu dem 
entspreehenden Spinalneryen hin begibt, und, den Haut-Asten desselben sich 
anschlieBend, die yerschiedenen autonomen Gebilde der Haut in seinem peri
pherischen Verlauf yersorgt. Haufig schickt das Ganglion noch einige Faden 
zu dem grauen Ast dariiber und darunter; das Gangi, coccygeum schickt graue 
Astę zu allen Coccygealneryen. Jedes Ganglion gibt also Fasern fiir die ver- 
schiedensten autonomen Gebilde ab, aber immer nur fiir einen bestimmten 
Hautbezirk. Es empfangt jeder Spinalnery postzellulare sympathische Fasern 
durch einen grauen Ramzes communicans, aber nur ein Teil von ihnen (der 
1. Thoracal- bis 5. Lumbalnery) gibt prazellulare sympathische Fasern ab. 
Das oberste selbstandige yertebrale Ganglion ist das 3. oder 4. Thoracalganglion. 
Was die Ganglien dariiber angeht, so schickt das Ganglion cercie. sup. graue 
Astę zu einigen Hirnneryen und zu den ersten drei Cervicalneryen, auBerdem 
aber auch zu den tieferen Gebilden des Kopfes auf dem Wege der Carotis 
ext. und ihrer Astę. Das Gangi, cercie, stellatum schickt auBer den Zweigen 
fiir Herz und Lunge graue Astę zu den Cervicalnerven etwa vom dritten ab
warts und zu den drei bis yier oberen Thorakalnerven. Das Gangi, cercie, 
inf. schickt Zweige zum Herzen, beim Meilschen yielleicht auch Zweige zu 
den unteren Halsneryen.

Alle yertebralen Ganglien, mit Ausnahme des Gangi, cercie, sup., yer- 
sorgen also ausschlieBlich autonome Gebilde der Haut des Stammes und der 
Extremitaten, alle prayertebralen Ganglien, mit Ausnahme des Gangi, stellatum, 
yersorgen ausschlieBlich Eingeweide. Diese beiden Ganglien allein geben 
sowohl Haut- ais Eingeweideneryen ab.

Die Wirkung des Grenzstranges ist einseitig am Stamm und an den 
Extremitaten. Nur an den hinteren Extremitaten ist bisweilen auch auf der 
Gegenseite eine schwache Wirkung bemerkbar. RegelmaBig doppelseitig, 
wenn auch auf derselben Seite starker, wirkt der Grenzstrang auf die auBeren 
Geschlechtsorgane und den Sehwanz. Diese bilaterale Wirkung riihrt davon 
her, dafi die Ganglien yom 2. Sacralganglion abwarts (bisweilen auch schon
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vom 1.) durch Querfaden beiderseits verbunden sind; das sind aber die Gan
glien, welche die erwahnten Gebilde versorgen.

Eine Tatsache, die wohl den meisten Beobachtern, welche Versuche am 
Sympathicus angestellt haben, aufgefallen ist, ohne daB sie aber bisher beson
ders hervorgehoben oder zum Gegenstand einer methodischen Untersuchung 
gemacht worden ist, ist die sehr viel geringere Erregbarkeit gegeniiber den 
gewbhnlichen Induktionstrómen in Vergleichung mit den Nerven der quer- 
gestreiften Muskeln oder mit sensiblen oder anderen zentripetalen Nerven.

Man kann sich hiervon leicht iiherzeugen, wenn man am Halse den Sym
pathicus und den Recurrens, dereń Querschnitt nicht viel voneinander ahweicht, 
mit tetanisierenden Stromen reizt und die Rollenabstande am Schlitteninduktorium 
yergleicht, bei denen dort eine Wirkung auf das Auge (Pupillenerweiterung), hier 
auf die Stimmbander eintritt. Ebenso sind fiir wirksame Reizung der Chorda ver- 
gleichungsweise starkę Strome nbtig. Das gleiche gilt fiir die Blasennerven, den 
A. hypogastricus und erigens. Am Vagus am Halse kann man die zentripetalen 
Atmungsfasern und die autonomen Herzhemmungsfasern miteinander vergleichen 
und findet fiir letztere ebenfalls einen erheblich geringeren Rollenabstand notig. 
Ais Beispiel sei ein Versuch am Kaninchen angefiihrt, bei dem die Reizung des 
zentralen Endes an der mit dem Gadschen Aeroplethysmographen verzeichneten 
Atmungskurve die erstere Wirkung bei einem R. A. von 58 cm ergab, wahrend die 
Reizung des peripherischen Endes an den mit Hilfe der Doppelsuspension verzeich- 
neten Kontraktionskurven des Vorhofes und der Kammer am bloBgelegten Herzen 
die erste sichtbare (chronotrope) Hemmungswirkung bei einem R. A. von 18 cm 
zeigte *). Auch Lewandowsky8) mufite, um auf einen Offnungs-Induktionschlag 
eine Einzelkontraktion des Retractor membranae nictitantis vom Halssympathicus 
aus zu erhalten, zwei Danieli im primaren Kreise und R. A. 10 cm anwenden. 
P. Schultz3) hat dann auch die postzellularen und prazellularen Fasern derselben 
Funktion untereinander verglichen. Er fand, daB bei Reizung der vom Gangi, 
cenie. sup. abgehenden Faden starkere tetanisierende Strome (bei genau gleicher 
Dauer) nbtig sind ais bei Reizung des Halssympathicus, was nicht auf Unterschieden 
in der GroBe des Querschnittes beruhte. Courtade und Guyon4) yerglichen die 
Erregbarkeit verschiedener autonomer Nerven unter sich; sie fanden den Splanchnic. 
major unvergleichlich empfindlicher gegen elektrische Reize ais den Vagus und in 
einer spateren Arbeit den Hypogastricus empfindlicher ais den Erigens. In letzterem 
Falle wurde die Empfindlichkeit durch die Wirkung auf den Blutdruck bestimmt, 
es handelte sich also um Reizung sensibler Nerven, beweist also gar nichts fiir die 
Erregbarkeit der zentrifugalen autonomen Fasern.

*) cf. hierzu die Angaben bei Mc. William, Journ. of Physiol. 9, 378, 1888; 
ferner fiir den Frosch-Vagus: Sh. Imamura, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1901, 
S. 187. — s) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1899, S. 352. — 3) Ebenda 1898, S. 124. —
4) Compt. rend. Soc. de Biol. 1900, p. 532; ebenda 1901, p. 335. — 6) Journ. of
Boston Soc. of Med. scienc. 4, 239, 1900.

In bezug auf die histologisclien Verhaltnisse wurde schon bemerkt, daB die 
prazellularen Fasern meist schmale markhaltige Nerven darstellen; ihr Querdurch- 
messer betragt etwa 2 bis 4 ,u. So charakteristisch diese schmalen Fasern fiir den 
Sympathicus sind (Bidder und Volkmann), so sind sie doch nicht ihm eigen- 
tiimlich; andererseits finden sich im Sympathicus auch breite markhaltige Fasern 
bis zu 12,0. Die postzellularen Fasern sind zumeist marklose (Remaksche) Fasern, 
doch gibt es auch markhaltige, z. B. im Hypogastricus der Katze. Ausscfhliefilich 
markhaltige postzellulare Fasern gibt das Gangi, cenie, sup. a,b. Die Ganglienzellen 
des Sympathicus sind iiberwiegend multipolar, beim Kaninchen meist zweikernig, 
bei den Amphibien zeigen sie eine Spiralfaser um den Achsenzylinder.

Schliefilich sei noch erwahnt, dafi Cleghorn5) den Extrakt von sympathischen 
Ganglien eine depressorische Wirkung auf den Blutdruck ausiiben sah, die aber 
nicht von ihrem Cholingehalt herriihrt.
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AuBer dem eigentlichen Sympathicus gibt es im Korper noch andere 
sympathische oder besser autonome Fasern. Sie entstammen nicht dem Grenz
strang, sie sind nicht mit dem eigentlichen sympathischen System durch Nerven- 
fasern yerbunden, und sie entspringen nicht aus den Teilen des Riićkenmarks, 
aus denen der Grenzstrang heryorgeht, sondern aus davon getrennten Ab- 
schnitten des Zentralneryensystems. Dazwischen liegen wieder Regionen, 
die nach Langleys Ansicht keine autonomen Fasern abgeben, was aber noch 
weiterer Priifung bedarf. Nach den Ursprungsregionen unterscheidet Langley 
daher neben dem System des Grenzstranges noch drei autonome Systeme.

Das Mittelhirnsystem, dessen prazellulare Fasern im Oculomotorius 
austreten und im Gangi, ciliare endigen. Hier beginnt der autonome (sym
pathische) Neuron, dessen Neurit ais kurzer Ciliarnery zum Auge zieht.

Das bulbare System aus dem Kopfmark, dessen prazellulare Fasern 
im 7., 9. und 10. Gehirnneryen austreten und die Schleimhaut- und Eingeweide- 
wirkungen dieser Neryen yerursachen.

Endlich das sacrale System entspringt aus dem Sacralmark; die pra- 
zellularen Fasern treten durch den 1. bis 3. Sacralneryen aus und ziehen im 
N. erigens zu Rectum, Anus, Blase und aufieren Geschlechtsorganen. Sie 
endigen in den hier gelegenen Ganglien des Plexus liypogastricus, von wo 
dann die postzellularen Fasern zu den Geweben gehen.

Uber die Lagę der Ursprungszellen (der autonomen Kerne) innerhalb 
der zentralen Regionen dieser drei Systeme ist zur Zeit noch nichts bekannt. 
Betrachten wir jetzt die physiologischen Funktionen der einzelnen Systeme im 
besonderen, zunachst die des eigentlichen Sympathicus.

Halssympathicus.
Der Halssympathicus ist bei seiner leichten Zuganglichkeit fiir die 

Praparation am haufigsten Gegenstand der Untersuchung gewesen, und bis 
in die neueste Zeit reicht die lange Reihe der an ihm gemachten Beobachtungen, 
die oft in sehr widerspruchsyoller Weise gedeutet worden sind. Folgendes 
ist sicher gestellt:

1. Wirkungen auf das Auge1): a) Erweiterung der Pupille durch 
Kontraktion des M. dilatator pupillae, dessen Existenz, lange ein Gegenstand 
der Kontroyerse, nunmehr allgemein angenommen ist. b) Retraktion der 
Membrana nictitans (Palpebra tertia') infolge Kontraktion des zuerst von 
H. Muller beschriebenen facherfórmigen langsgestreiften (glatten) Muskels 
am nasalen Augenwinkel (M. retractor palpebrae tertiae). c) Erweiterung der 
Lidspalte und Yordrangen des Bulbus infolge Kontraktion der zahlreichen 
langsgestreiften (glatten) Muskelfasern in der Membrana orbitalis; auch in den 
Augenlidern finden sich langsgestreifte Muskelfasern, durch die sie yerschmalert 
werden; ferner in der Te non sehen Kapsel, d) Yerengerung der Gefafie der 
Conjunctiya und Iris. Diese Gefafiwirkung auf die Iris ist, wie schon Donders 
und Hamer nachwiesen, unabhangig von der Wirkung auf die Pupille, wie 
ja auch Langley und Anderson* 2) umgekehrt zeigten, dafi die Pupillen- 

*) Uber die Wirkungen auf den intraocularen Druck s. dieses Handb. 3, 467. —
2) Journ. of Physiol. 13, 583, 1892.
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erweiterung nicht von der GefaBwirkung herruhrt. Auch die in dei’ Chorioidea 
verlaufenden hinteren Ciliararterien verengern sich beim Kaninchen auf Sym- 
pathicusreizung, wie Wegner zuerst sah und Leber bestatigte1)- Ob und 
in welcher Weise ein EinfluB auf die RetinalgefaBe vorhanden ist, laBt sich 
bei der groBen Zahl der entgegenstehenden Angaben noch nicht sicher sagen * 2). 
e) Vermehrte Tranenabsonderung.

*). Leber, Die Zirkulations- und Ernahrungsverhaltnisse des Auges, in Grafe- 
Samisch, Handb. d. Augenheilk., II. Aufl., 1. Teil, II. Bd., XI. Kap., p. 198, 1903. —
2) cf. Leber, 1. c. p. 144. — 3) Journ. of Physiol. 17, 438, 1895. — 4) Ebenda 30,
290, 1904. — 6) 1. c. — “) Pfliigers Arch. 56, 500, 1894; cf. Tiimanziew, ebenda
69, 189, 1897. — 7) Ebenda 62, 494, 1896 u. 75, 110, 1899. — 8 *) Journ. of Physiol.
30, 15, 1904. —- ’) Hist. de l’Acad. Roy. des Sciences. — 1B) Arch. de Physiol. 3,
507, 1891. — “) Pfliigers Arch. 52, 565, 1892. — ls) Journ. of Physiol. 13, 554,
1892. — 13) Grafes Arch. 46, 243, 1898. — 14) Ebenda 54, 491, 1902. ■— I6) Arch.
d’Ophthalmol. 1902, Juni, p. 385; Compt. rend. Soc. Biol. 1902, p. 579. — le) Compt.
rend. Soc. Biol. 1851, p. 163.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Die Behauptung von Weymouth Reid3), daB der Oculomotorius zugleich 
hemmende Fasern fiir den Dilatator enthalte, hat jiingst Anderson4 *) widerlegt. 
Ebensowenig laBt sich die Behauptung Beids, die auch Onuf und Collins6) 
wieder aufgestellt haben, aufrecht erhalten, daB der Halssympathicus neben den dila- 
tierenden auch verengernde Fasern fiir die Pupille fiihre. DaB nach Dogiel6) der 
Halssympathicus pupillenerweiternde Fasern fiir dieselbe und pupillenverengernde 
Fasern fiir die entgegengesetzte Seite enthalt, beruht, wie Schenck7) nachgewiesen, 
auf einer irrtiimlichen Deutung der Tatsache, daB bei Reizung des Sympathicus 
einer Seite der hier vermehrte Lichteinfall konsensuell auf der anderen Seite Ver- 
engerung bewirkt. Auch die von Colema Balogh, Franęois-Franck und zuletzt 
von Onuf vertretene Anschauung, daB nicht alle dilatierenden Fasern durch den 
Halssympathicus verlaufen, ist ebenfalls von Anderson") widerlegt worden. 
Anderson fiihrt den Nachweis, daB alle Fasern, die zur Iris gehen, entweder 
auf dem Wege des Oculomotorius oder des Sympathicus dahin gelangen. Purfour 
du Petit (1727)B), dem wir die ersten im ganzen durchaus richtigen Beobachtungen 
iiber den EinfluB der Sympathicusdurchschneidung auf das Auge verdanken, hat 
auch angegeben, daB nach dieser Operation die Cornea sich abflache. Einen Ein
fluB des Sympathicus auf die Gestalt der Linse fanden dann Morat und Doyon10), 
die in dem Sympathicus den Antagonisten des Oculomotorius fiir die Accommodation 
sahen. Dagegen hat Heese11) in einer sorgfaltigen Arbeit jeden EinfluB des Sym
pathicus bei Kaninchen und Katze auf die Gestalt der Cornea und der Linse und 
auf die Accommodation bestritten. Auch Langley und Anderson12) konnten 
keinen EinfluB auf die Linsengestalt feststellen, zu welchem Resultat iibrigens 1868 
schon Hensen und Volkers gekommen waren. HeB und Heine13) und auf Ver- 
anlassung von HeB noch einmal Romer und Dufour14) haben, ohne Kenntnis 
der Heesesehen Arbeit, bei Hunden und Kaninchen ebenfalls einen EinfluB der 
Sympathicusreizung auf die Accommodation in Abrede gestellt. Im gleichen Jahre 
erschien dann eine Arbeit von Terrien und Camus16), die keine Abnahme, 
sondern eine Zunahme der Refraktion des Auges um 1 bis 2,5 D auf Reizung des 
durchschnittenen Sympathicus fanden.

2. Yasomotorische Wirkungen. Wie zuerst Claude Bernard16) 
fand, hat Reizung des Halssympathicus Kontraktion der BlutgefaBe der Haut 
und Schleimhaut des Kopfes und der Speichel- und anderer Driisen zur Folgę. 
Diese Wirkung ist leicht demonstrabel am Ohr des Kaninchens; sehr deutlich 
ist sie auch an den Speicheldriisen, nur schwach an der Zunge. Infolge 
der Gefafiverengerung und der dadurch verminderten Blutzufuhr sinkt die 
Temperatur der betreffenden Kopfseite; beim Kaninchen fiihlt sich das Ohr 
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deutlich kiihler an. Dastrę und Morał1) fanden zuerst, daB beim Hunde 
Reizung des Halssympathicus mit mittelstarken und starken Strómen Gefafi- 
erweiterung und dadurch lebhafte Rótung der Schleimhaut von Lippen, Zahn- 
fleisch, Wangen, hartem Gaumen, Nase und benachbarten Hautteilen heryor- 
ruft; bei schwachen Strómen erfolgt zuerst Gefafiyerengerung. Bei allen 
anderen bisher untersuchten Tieren tritt bei Strómen jeder Starkę primare 
Verengerung auf.

’) Compt. rend. Acad. d. sc. 91, 393, 441, 1880; Rech. experim. sur le systeme
nery. vaso-moteur, Paris 1884, p. 102; cf. auch Langley and Dickinson, Proc.
Roy. Soc. London 47, 380, 1890. — !) Amerie. Journ. of Physiol. 9, 57, 1903. —
8) Journ. of Physiol. 26, 394, 1901. — 4) Pfliigers Arch. 103, 196, 1904; cf. Biedl
und Reiner, Pfliigers Arch. 79, 158, 1900. — 5) Journ. of Physiol. 12, 278, 1891; 
cf. Langley, ebenda 15, 176, 1894; fiir den Igel, ebenda 14, 1893. — 6) Die 
Anatomie und Physiologie der Kehlkopfneryen, Berlin 1902. — 7) Etude sur le nerf 
rócurrent laryngó, Bruxelles 1903, p. 145 ff. — 8) Arch. f. Laryngol. 16 (1903). — 
*) Krebs, Stimmstórung nach Verletzung des Halssympathicus; achte Versamm- 
lung d. Yereins siidd. Laryngol. 1901 in Heidelberg, S. 32.

Die Neryen fiir die OhrgefaBe des Kaninchens stammen nicht bloB yom Gangi, 
cerric. sup., sondern auch vom Gangi, stellatwm, von wo sie mit dem N. nertebralis 
zum 3. Cervicalnerven ziehen. Reizung dieses Neryen oder seines Astes, des N. auri- 
cularis magnus, ruft, wie Schiff zuerst gefunden, Kontraktion der Gefafie an der 
Spitze des Ohres hervor. Neuerdings geben I. S. und Clara Meltzer2) an, daB 
in der Mehrzahl der Falle (von 24 Kaninchen) der 3. Cervicalnerv die Vasomotoren 
fiir das ganze Ohr fiihrt mit Ausnahme eines kleinen Bezirks um die unteren zwei 
Drittel der Zentralarterie, fiir den der Sympathicus die Vasomotoren enthalt. Links 
sind die Reizwirkungen (wie die Durchschneidungswirkungen) stets ausgesprochener 
ais rechts. Damit stimmt iiberein, dafi beim Kaninchen der linkę Sympathicus 
meistens starker ist ais der rechte. Ein EinfluB auf die HirngefaBe, yerengernder 
oder erweiternder, wie er von Hiirthle, Franęois-Franck und anderen behauptet 
worden, ist von Hill und Macleod3), wie schon vorher von R. F. Fuchs, von 
Bayliss und Hill, bestritten, neuerdings von Jen sen4) wieder auf recht erhalten 
worden.

3. Sekretorische Wirkung auf die Speicheldrusen (das Nahere s. dort), 
auf die Tranendriisen, auf die Driisen der Schleimhaut des Kopfes und, wo 
solche sich finden, auf die Schweifidriisen.

4. Pilomotorische Wirkung. Bei der Katze werden nach Langley 
und Sherrington5) die Haare in einem Bezirk zwischen Auge und Ohr 
(face area), in der Occipitalgegend, bisweilen auch in der ganzen Riickengegend 
des Kopfes und in der vom 3. Cervicalnerv yersorgten Nackengegend auf- 
gerichtet; beim Affen an der Stirn, Kopfhaut und in der Schlafen- und Wangen- 
gegend. Beim Igel erfolgt Aufrichtung der Stacheln in der Kopf- und oberen 
Nackengegend.

Ferner ist eine Teilnahme des Halssympathicus an der motorischen Inner
yation des Kehlkopfes beim Hunde von Onodi6) und von Broeckaert7) behauptet. 
Nachpriifung durch P. Schultz8) aber hat ergeben, dafi bei Affe, Hund, Katze, 
Kaninchen der Halssympathicus keine motorischen Fasern fiir den Kehlkopf enthalt. 
Ein aus der menschlichen Pathologie neuei'dings yeróffentlichter Fali, der die Inner
yation des Kehlkopfes durch den Sympathicus beweisen soli, ist nicht eindeutig9).

Durchschneidet man den Sympathicus am Halse, so treten entsprechend 
den beschriebenen Reizwirkungen gewisse Ausfallserseheinungen auf. Daraus 
geht hervor, dafi der Sympathicus yom Zentralneryensystem her dauernd 
einen Zustand mafiiger Erregung, einen Tonus, auf gewisse von ihm yersorgte
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Gewebe unterhalt; dieser wird normalerweise reflektorisch durch hemmende 
Wirkung yom Zentralneryensystem her unterbrochen. Solche Gebilde, die 
sich in einem Tonus befinden, sind zunachst der Dilatator pupiliae und die 
langsgestreiften (glatten) Muskeln des Auges. Daher tritt nach Durch
schneidung des Halssympathicus eine Verengerung der Pupille auf, indem der 
gleichzeitig yom Oculomotorius auf den Sphincter ausgeubte Tonus iiberwiegt; 
ferner erfolgt Vortreten der Membrana nictitans, Yerengerung der Lidspalte 
(Ptosis sympathica) und Zuriickziehen des Augapfels. In einem Tonus befinden 
sich ferner die Blutgefafie des Kopfes, so dafi nach der Durchschneidung eine Er
weiterung und wegen der dadurch bedingten starkeren Blutzufuhr eine Er- 
hóhung der Temperatur eintritt, beides besonders leicht wieder am Kaninchenohr 
zu demonstrieren. Weniger deutlich ist die Gefafierweiterung an den Schleim- 
hauten, nur in der Conjunctiva ist sie noch ausgesprochen. Keine bestimmten 
paralytischen Effekte zeigen die Speicheldrusen, was gegeniiber der bekannten 
paralytischen Sekretion nach Chordadurchschneidung hervorgehoben werden 
muB. Unmittelbar nach der Durchschneidung des Halssympathicus tritt wohl 
eine Erweiterung der Driisengefafie ein, die aber bald yoriiber geht; eine 
Abnahme in der GroBe der Driise oder eine histologische Yeranderung der 
sezernierenden Zellen konnte Langley beim Kaninchen nicht nachweisenJ).

Diese paralytischen Effekte treten gewóhnlich innerhalb weniger Sekunden 
nach der Durchschneidung bis zur vollen Hohe ein, nur bei narkotisierten 
Tieren kann sich der Eintritt verzógern. Nach einiger Zeit erfolgt bis zu 
einem gewissen Grade Riickkehr zur Norm. Wie weit schliefilich diese Riick- 
kehr geht, dariiber lauten die Angaben im einzelnen verschieden. Sie ist 
ubrigens bei yerschiedenen Tieren yerschieden, beim Kaninchen im allgemeinen 
grófier ais bei Katze, Hund, Affe.

Die Verengerung der Pupille auf der durchschnittenen Seite hleibt bei Katze 
und Hund dauernd deutlich, wenn sie auch geringer ist ais zu Anfang; beim 
Kaninchen ist die Differenz zwischen operierter und nicht operierter Seite schon 
nach ein bis zwei Wochen sehr gering. Die Lidspalte zeigt bei der Katze noch 
nach mehreren Monaten eine mehr oder minder deutliche Verengerung; die Mem
brana nict., die in den ersten Tagen die Cornea bis zur Halfte bedeckt, zieht sich 
fast yollstandig zuriick, doch tritt sie dann bisweilen wieder weiter hervor. Sehr 
langsam geht bei Affe, Hund und Katze die Gefafierweiterung zuriick; ob dies 
uberhaupt yollstandig geschieht, scheint fraglich. Beim Kaninchen geht die Er
weiterung der OhrgefaBe nach Durchschneidung des Halssympathicus oft schon 
nach yier bis fiinf Tagen fast yollstandig zuriick; hier treten moglicherweise die 
im N. auricularis magnus yerlaufenden GefaBneryen erganzend ein, die ja nach 
I. S. und Clara Meltzers Beobachtungen einen grofieren Anteil an der GefaB- 
inneryation der Kaninchenohres haben. Damit hangt zusammen, daB nach diesen 
Autoren2) die nach Durchschneidung der Cervicalnerven eintretende Blutiiberfullung 
immer langer anhalt ais nach Sympathicusdurchschneidung. Doch werden auch 
nach Durchschneidung beider Neryen die BlutgefaBe schlieBlich wieder enger. In 
diesem Falle bewahren sie auch, wie schon Schiff3) fand, ihre Erregbarkeit und 
Kontraktilitat und zeigen die bekannten rhythmischen Volumschwankungen.

Mit der Hyperamie hat Saalfeld4) die von Schiff und dann von S. Mayer 
gemachte und von ihm bestatigte Beobachtung in Zusammenhang gebracht, daB 
bei Kaninchen nach yoraufgegangener Resektion des Halssympathicus und des

26*

’) Journ. of Physiol. 6, 71, 1885; cf. Bradford, ebenda 9, 304, 1888. — 2) 1. c. 
— 3) Schiff, Arch. f. physiol. Heilk. 13, 525, 1854; cf. Leęons sur la physiol. 
de la digestion, Turin. 1867, p. 233. — 4) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1901, S. 429.
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Auricularis magnus und gleichzeitiger Enthaarung beider Ohren das Wachstum 
der Haare auf der operierten Stelle wesentlich energischer ist ais auf der gesunden. 
Eine gleiche Beobachtung hat Leyinsohn1) am Affen gemacht. Auch Pye- 
Smith3) sah ohne vorausgegangene Depilierung am Kaninchen nach Dureh- 
schneidung derselben Neryen die Haare langer und dichter ais auf der normalen 
Seite wachsen.

l) Grafes Arch. 45, 144, 1902. — s) Journ. of Physiol. 8, 25, 1887. —
3) 1. c. — 4) Zentralbl. f. Physiol. 1887, S. 272. — 5) Arch. di Ottalm. 1 (1883). —
6) Grafes Arch. 55, 144, 1902; cf. auch Leber, 1. c. S. 107. — 7) Compt. rend.
Acad. d. scienc. 135, 1018, 1902. — s) Arch. de Physiol. et Pathol. gen. 1902, p. 845.

DaB die Ausfallserscheinungen in gewissem Umfange aucli noch nach 
langer Zeit bestehen konnen, dafiir liegen Beobachtungen von Cl. Bernard, 
Budge, Schiff, Pye-Smith3) und Paneth4) vor. Pye-Smith fand bei 
einem Kaninchen nach Durchschneidung des Halssympathicus und des Auri
cularis magnus die paralytischen Effekte in nahezu maximaler Ausdehnung 
noch nach 5 Jahren 7 Monaten bestehen. Hier hatten sich auch die rhyth- 
mischen Pulsationen an den OhrgefaBen nicht wiederhergestellt.

Auch das Eintreten trophischer Stórungen nach Resektion deą^ Halssympa
thicus ist behauptet worden, insbesondere sollten sie am Auge heryortreten, wenn 
man die Operation am neugeborenen Tiere vornimmt. Schon Purfour du Petit 
und spater Cl. Bernard sahen bei Hunden, Vulpian beim Meerschweinchen 
nach Sympathicusdurchschneidung Verkleinerung des Bulbus. Angelucci5) beob
achtete bei jungen Hunden nach Exstirpation des Gangi, ceruic. sup. auf der 
betreffenden Kopfseite Alopecie im Gesicht, schwachere Entwickelung der Schadel- 
knochen, Yerminderung des Bulbusgewichts (um %) und des Bulbusdurchmessers. 
Die Folgeerscheinungen am Auge konnten jedoch von Hertel, Roebroeck, Le
yinsohn6) am Kaninchen nicht bestatigt werden. Auch am Affen fand Levin- 
sohn keine gróberen Stórungen, nur glaubte er eine Yerkleinerung des yorderen 
Augenabschnittes und nach Ganglionexstirpation eine Verlangerung und Ver- 
schmalerung des Sphincter feststellen zu konnen. Keine wesentlichen Wachstum- 
oder Ernahrungsstórungen nach Sympathicusresektion fanden ferner Moussu und 
Charrin7) bei jungen Hunden, Ziegen, Kaninchen. Auch iiber die Ausfalls
erscheinungen beim Menschen liegen hinreichende Erfahrungen vor, besonders aus 
neuerer Zeit, da man die Resektion des Sympathicus zur Heilung des Glaucoms, 
des Morbus Basedowii und sogar der Epilepsie empfohlen hat. Die beobachteten 
Folgen sind im wesentlichen von gleicher Art wie die bei den Tieren, und auch 
die Restitution yollzieht sich in ahnlichem Umfange. Dauernd bestehen bleibt, 
nur in yermindertem Grade, die Pupillenverengerung, die Ptosis und die GefaB
erweiterung am Ohr und im Gesicht. Eine charakteristische Erscheinung tritt noch 
hinzu. Beim Menschen finden sich im Gesicht SchweiBdriisen; infolgedessen tritt 
nach Sympathicusresektion auch Ausbleiben der Schweifisekretion in der ent- 
sprechenden Gesichtshalfte auf. Neuerdings haben Jonnesco und Flores co8) 
einen interessanten Bericht 'yeróffentlicht. Noch 3% Jahre nach Sympathicus
resektion zeigte der Patient Pupillenverengerung, Ptosis und GefaBerweiterung; das 
sind bleihende Stórungen (siehe oben den Bericht von Krebs). Yoriibergehend sind 
Yerminderung des Augendruckes, Ausbleiben des Schwitzens, Erschwerungen des 
Kauens und Schluckens. Weder am Auge noch am Gehirn konnten Funktions- 
stórungen nachgewiesen werden, ebensowenig trophische Stórungen.

Was den Ursprung der prazellularen Fasern aus dem Ruckenmark an- 
geht, so sei daran erinnert, dafi die von Wallei’ und Budge gemachte Ent- 
deckung des Austrittes der pupillenerweiternden Fasern aus dem Ruckenmark 
durch den zweiten Thoracalneryen es war, welche zuerst den Anschauungen 
iiber den Zusammenhang zwischen dem sympathischen und dem zentralen 
Neryensystem eine hestimmte Grundlage gab. Durch zahlreiche spatere Unter- 
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suchungen ist dann der Ursprung der prazellularen Fasern fiir die verschie- 
depen Gewebe aufgeklart worden, wobei besonders die Arbeiten der englischen 
Forscher genannt werden miissen. Die folgende nach Langley entworfene 
Tabelle gibt in iibersichtlicher Weise die wesentlichen Ergebnisse fiir die 
Katze wieder. Durch die Zahlen soli annahernd die Starkę der Wirkungen 
ausgedriickt werden.
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Hinzuzufiigen ist, daB verschiedene Tiere im einzelnen eine etwas verschiedene 
Anordnung zeigen. So entstammen die Sekretionsfasern fiir die SubmaxiUardruse 
des Hundes dem 2. bis 5. Brustnerven, die starkste Wirkung gibt der zweite. Die 
Pilomotoren fiir die Kopfgegend entspringen beim Affen nach Sherrington vom 
2. bis 5. Brustnerven.

Alle diese Nerven, die im Halssympathicus aufwarts steigen, sind nach 
obigem Schema prazellulare Fasern. Sie haben keine Zellunterbrechung in 
den Ganglien, die sie durchlaufen (oberste Brustganglien, Gangi, stellatum, 
Gangi. cervic. inf.), sondern sie endigen erst im Gangi. cervic. sup. um die 
Zellen der hier beginnenden sympathischen Neuronen, von denen dann die 
postzellularen Fasern abtreten ’). Doch ist zu bemerken, daB bisweilen einige 
versprengte Zellen schon unterhalb des Ganglions im Halssympathicus selbst 
sich vorfinden, so daB also hier schon einige prazellulare Fasern endigen.

Uber den Yerlauf der postzellularen Fasern finden sich die ersten An
gaben bei Waller und Budge* 2). Sie konnten nach Durchschneidung der 
zur Carotis int. gehenden Astę degenerierte Fasern zum R. ophthalmicus 
des Trigeminus verfolgen; Reizung dieses Astes brachte dann nicht mehr, 
wie vorher, Pupillenerweiterung hervor. In der Tat verlaufen, wie neuere 
Untersuchungen bestatigt haben, die Pupillenerweiterungsfasern und auch 
die Nerven zu den iibrigen langsgestreiften (glatten) Muskeln des Auges mit 
jenem Trigeminusast und treten in die langen Ciliarnerven iiber. Uberhaupt 
zieht die Mehrzahl der postzellularen Fasern zu den Asten des Trigeminus 
und verbreitet sich mit seinen sensiblen Zweigen; auBer den genannten 
gehen die Vasomotoren fiir Haut und Schleimhaut zum R. maxill. sup. und 
inf. Fiir den hinteren Teil der Zunge, fiir Pharynx und Larynx verlaufen

’) Am Gangi, cenie, sup. fand Eve, daB Abkiihlung und Erwarmung bis zu 
bestimmten Temperaturgraden die Fortleitung der-Erregung im Ganglion aufhebt, 
Riickkehr zur Norm sie wieder herstellt. Journ. of Physiol. 26, 119, 1900. —
2) Compt. rend. Acad. d. scienc. 33, 418, 1851.
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die postzellularen Fasern im Glossopharyngeus, in den Pharyngealzweigen 
und im Laryngeus sup. des Vagus; einige wenige Fasern fiir die Zunge 
finden sich auch im Hypoglossus. Was die vom Gangi, ceroic. sup. fiir das 
Ohr abgehenden Vasomotoren anlangt, so lauft bei der Katze ein Teil der
selben auf dem Wege der grauen Astę, die das Ganglion zu den ersten drei 
Ceryicalneryen abgibt. Beim Kaninchen treten sie meist in das Biindel iiber, 
das vom Ganglion zur Carotis ext. geht. Doch enthalten bei Katze und 
Kaninchen auch die yorderen vom Ganglion abgehenden Biindel Vasomotoren 
fiir das Ohr; beim Hunde sind darin die Mehrzahl dieser Vasomotoren ent
halten. Die Fasern fiir die grofien Speicheldriisen ziehen in den Asten 
zur Carotis ext. Aufierdem geht noch yom Ganglion je ein Biindel zur 
Carotis int., eins zum Oculomotorius und eins zum Abducens, dereń Bedeutung 
noch nicht feststeht.

Brust-, Bauch- und Beckensympathicus (Grenzstrang).
Vertebrale Ganglien.

Die Kette der yertebralen Ganglien yersorgt, wie erwahnt, die autonomen 
Gebilde der Haut des Stammes und der Extremitaten. Im einzelnen sind 
die Wirkungen folgende:

1. Vasomotorische Wirkung: Kontraktion der Arterien, an yer
schiedenen Stellen in yerschiedener Starkę. So ist yon Lewasehew1) die 
schon von Griitzner und Heidenhain2) gefundene interessante Tatsache 
bestatigt, dafi die yasoconstrictorische Wirkung auf die Zehen und auf die Pfote 
grófier ist ais auf den Unterschenkel und auf diesen wieder grófier ais auf 
den Oberschenkel, was Lewasehew mit der Warmeregulation des Kórpers 
in Zusammenhang bringt. Auf die Kapillaren sind bisher Reizwirkungen von 
Neryen nicht beobachtet worden, fiir die Venen ist constrictorische Wirkung 
bei Kaninchen und Katzen am Schenkel behauptet worden 3). Auch Dilatation 
der Arterien tritt unter gewissen Umstanden ein und dadurch Rótung der 
Haut und Erhohung ihrer Temperatur. Solche yaśodilatatorische Wirkung 
war schon oben beim Halssympathicus erwahnt; sie wurde von Dastre und 
Morat beim Hunde gefunden. Die Existenz solcher Erweiterungsfasern fiir 
die Hautgefafie uberhaupt wurde zuerst durch Goltz am N. ischiadicus sicher- 
gestellt4).

Reizte er namlich diesen Neryen mit tetanisierenden Strómen, nachdem er 
ihn einige Tage zuvor durchsehnitten hatte, so erhielt er primare Gefafierweiterung 
im Bereich der yon dem Neryen yersorgten Hautbezirke. Diese Beobachtung 
stand im Gegensatz zu allen bisherigen Beobachtungen, wobei man immer nur 
bei Reizung des durchschnittenen Ischiadicus Gefafiyerengerung erhalten hatte. 
Ostroumoff 5) gelang es, diesen Widerspruch zu losen, indem er zeigte, dafi die 
GefaBerweiterungsneryen im durchtrennten Nervenstamm langer ihre Erregbarkeit 
bewahren ais die gefafiyerengernden, so dafi nach einigen Tagen nur die ersteren 
reizbar sind, nicht aber die letzteren. DaB man bei Reizung der frischen Neryen 
Gefafiyerengerung bekommt, liegt daran, dafi hier die Wirkung der Gefafiyerengerer 
uberwiegt. Noch eine weitere Yerschiedenheit zwischen Yasoconstrictoren und

*) Pfliigers Arch. 28, 397, 1882. — s) Ebenda 16, 1, 1877. — 3) Bancroft, 
Americ. Journ. of Physiol. 1, 477, 1898; s. a. Thompson, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1893, S. 102. — 4) Pfliigers Arch. 9, 174, 1874. — 5) Ebenda 12, 288, 1876.



Wirkungen der yertebralen Ganglien. 407
Vasodilatatoren kónnte Ostroumoff nachweisen. 
Am frisch durchschnittenen N. ischiadicus gelang 
es namlich, eine primare GefaBerweiterung zu 
erzielen, wenn man ihn mit schwachen tetani- 
sierenden Stromen reizt. Hier also yerhalten 
sich die Dilatatoren gerade umgekehrt, wie die 
im Halssympathicus des Hundes, die nicht auf 
schwache, sondern gerade auf mittelstarke und 
starkę Reize ansprechen. Ferner kann man 
primare GefaBerweiterung erhalten, wenn man 
mit einzelnen Induktionschlagen in groBen Pausen 
(von 1 bis 5 Sekunden) reizt. Uber die Art, wie 
die GefaBerweiterung auf Reizung der Neryen 
zustande kommt, liegen zurzeit nui- Hypothesen 
yor, auf die hier nicht eingegangen werden kann. 
Nur das sei erwahnt, daB die Annahme von 
Dastre und Morat1), daB die gefaBerweitern- 
den Neryen auf die Zellen der Ganglien wirken, 
von denen die gefafiyerengernden Neryen aus- 
gehen, yon Langley einfach dadurch widerlegt 
ist, daB, wo GefaBerweiterung bewirkt wird, die- 
selbe auch von den postzellularen Fasern hervor- 
gerufen wird * 2).

') Recherches experim. sur le syst. nery.
Paris 1884, p. 215, 326 ff. — 2) Langley, Journ. 
of Physiol. 11, 153, 1890; 15, 176, 1893; Langley 
and Dickinson, Proceed. Roy. Soc. 46, 424, 
1889; 47, 388, 1890; Langley and Sherring
ton, Journ. of Physiol. 12, 278, 1891 u. a.
3) Journ. of Physiol. 15, 176, 1893.

2. Sekretorische Wirkung auf die 
SchweiBdriisen, wie sie sich bei Katze und 
Hund an den Ballen der FuBsohle yorfinden.

3. Pilomotorisehe Wirkung: bei 
Katze, Hund, Afie im Bereiche des Riickenfe 
nahe der Mittellinie, bei der Katze auch am 
ganzen Sehwanz. Beim Igel werden dem- 
entsprechend die Stacheln aufgerichtet, beim 
Menschen kommt es zur Bildung der Cutis 
anserina.

Die prazellularen Fasern fiir diese Wir
kungen treten, wie erwahnt, durch die weiBen 
Kami comm. der Thoracal- und oberen Lum- 
balneryen aus dem Ruckenmark in den Grenz
strang iiber. Da bei der Katze das Auf- 
richten der Haare sehr deutlich sich abhebt, 
und da Nikotin hier sich voll wirksam er- 
weist, so hat Langley besonders dieses 
Tier und diese Wirkungen benutzt, um die 
zentralen Urspriinge und den peripherischen 
Verbreitungsbezirk der yertebralen Ganglien 
im Einzelnen aufzuklaren3). So gibt die
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yorstehende Tabelle Langleys die auf diese Weise gewonnenen Ergebnisse 
iiber die Verbindungen der yertebralen Ganglien mit den einzelnen spinalen 
Neryen bei der Katze wieder. Man kann also hieraus fiir jedes yertebrale 
Ganglion die llerkunft der in ihm endenden prazellularen Fasern, 
d. h. seine Wurzeln aus dem Zentralneryensystem ablesen.

Die fetten Zahlen geben die mehr inkonstanten Verbindungen an, die ein- 
geklammerten solche Verbindungen, die nicht durch pilomotorische Wirkungen 
ermittelt sind.

G. c. s. = Gangi, cernicale sup.; g. st. — Gangi, stellat., das zugleich die ersten 
drei Brustganglien umf aBt; das yierte hat wahrscheinlich dieselben Verbindungen 
wie das fiinfte.

Fiir die Extremitaten fehlen die Pilomotoren; um hier die Verteilung der 
Neryen kennen zu lernen, beobachtet man die sekretorische Wirkung auf die 
SchweiBdriisen, die sich recht genau an den FuBsohlen der Katze L) (und auch des 
Hundes) abgrenzen laBt. Die sekretorischen Fasern (fiir die yaśomotorischen gilt 
im allgemeinen das gleiche) yerlaufen fiir die Vorderpfote der Katze durch den 4. bis
9. Brustneryen und enden im Gangi, stellatum- von eben diesen Neryen (nur der 
9. ist ausgenommen) erhalt das Ganglion stellatum auch Pilomotoren. Die starkste 
Wirkung gibt der 7. Brustnery, eine geringere die anderen. Fiir die Hinterpfote 
treten bei der Katze die sekretorischen (und yasomotorischen) Fasern vom 12. Brust- 
bis zum 3. Lumbalneryen inklusiye aus und gehen zum 1. bis 4. Sacralganglion.

Was die peripherische Verbreitung der postzellularen Fasern 
angeht, so gibt jedes Ganglion pilomotorische und yasomotorische Fasern 
durch die grauen Rami zu dem zugehorigen Spinalneryen ab. Nur das 
Gangi, cernic. sup., stellat. und coccygetim, also Ganglien, wo die segmentale 
Gliederung yerwischt ist (daher bisweilen auch die untersten Sacralganglien) 
geben Fasern zu mehreren Spinalneryen ab. Was den weiteren Verlauf an
geht, so yersorgen die Pilomotoren einen bandartigen Streifen nahe der Mittel- 
linie, der dem sensiblen Verbreitungsbezirk des Ramus dorsalis der Spinal
neryen entspricht.

Die ganze Anordnung wird unterbrochen da, wo die Neryen fiir die yordere 
und hintere Extremitat abtreten, im Plexus brachialis und im Plexus lumbo-sacralis. 
Von den Neryen, welche die Plexus bilden, entsenden der mittelste oder zwei mitt
lere keinen dorsalen Hauptast fiir die Riickenhaut, diese fiihren auch keine Pilo
motoren; yielmehr laufen die sympathischen Fasern, wie die Neryen selbst, mit 
ihnen direkt zur Extremitat. Im Plea-us brachialis gibt keine Pilomotoren ab der 
8. Ceryicalnery, bisweilen dazu noch der 7. ^eryicalnery oder der 1. Brustnery. 
Im Plexus lumbo-sacralis ist es der 1. Sacralnery (bisweilen auch noch der 2. Sacral- 
nerv oder der 5. Lumbalnery). Es folgt also, wenn 1. und 2. Sacralnery keine 
Pilomotoren abgeben, in der Hautyersorgung auf den 5. Lumbalnery unmittelbar 
der 3. Sacralnery, und an das Band, in welchem die Haaraufrichtung yon dem
5. Lumbalnery yersorgt wird, schlieBt sich unmittelbar an das Band, in welchem 
die Haaraufrichtung vom 3. Sacralneryen bewirkt wird. Beachtet man genauer 
die GroBe der Bandstreifen, welche in der Riickenhaut die Pilomotoren der auf- 
einander folgenden Ganglien yersorgen, so zeigt sich, daB sie nach oben und unten 
sehr wenig (1 bis 2 mm) in einander iibergreifen, wahrend hier die Versorgungs- 
gebiete der sensiblen Hautaste, wie Sherrington gezeigt hat, sich bis zur Halfte 
iiberlagern. Gerade umgekehrt ist es bei den Extremitaten. Hier findet, wie die 
sekretorischen Fasern lehren, eine betrachtliche Uberlagerung dei- sympathischen 
Neryen statt “).

l) Langley, Journ. of Physiol. 12, 368, 1891 ; ebenda 13, 183, 1891; ebenda 
17, 299, 1894; Bayliss and Bradford, Journ. of Physiol. 12,. 375, 1891; ebenda 
14, 10, 1894. — a) iiber die Pilomotoren des Ziesels s. Kahn, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1903, 8. 239.
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4. Aufier den genannten pilomotorischen, sekretorischen und vaso- 
motorischen Wirkungen in der Haut des Rilckens, der Extremitaten und des 
Schwanzes beherrscht der Beckenteil des Sympathicus bei Kaninchen, Katze, 
Hund auch noch die autonomen Gebilde in der Haut des Anus und der 
aufieren GeschlechtsorganeJ). Seine Reizung bewirkt Kontraktion der langs
gestreiften (glatten) Muskeln und der BlutgefaBe in der Haut der Anogenital- 
gegend und des Penis und der Vagina. Im einzelnen sind die verschiedenen 
Wirkungen bei yerschiedenen Tieren dem Grade nach etwas yerschieden; beim 
Weibchen sind die entspreehenden Wirkungen im allgemeinen etwas schwacher, 
Beim Hunde ist besonders stark entwickelt der Retractor penis, an dem 
Sympathicusreizung auch starkę Kontraktion heryorbringt, ebenso, wie auch 
bei den anderen Tieren, an den BlutgefaBen, den langsgestreiften Muskeln 
des Kórpers des Penis und des Praeputiums. Starkę Kontraktion zeigt 
auch die Tunica dartos bei Katze und Hund, nicht aber die BlutgefaBe des 
Scrotums. Sehr schwach ist die Scrotalkontraktion beim Kaninchen.

Den Ursprung aus dem Riickenmark ais prazellulare Fasern nehmen die 
Neryen bei der Katze, wie fiir die Riickenhaut, ebenso auch fiir diese Gebilde 
durch den 13. Brust- und die ersten drei Lumbalneryen; dazu kommt aber 
noch der 4. Lumbalnery; die Fasern enden im 3., 4. und 5. Sacralganglion. 
Die starkste Wirkung hat der 2. und 3. Lumbalnery, die schwachste der
13. Brustnery. Der 4. Lendennery hat also zwar keine Wirkung auf die 
Haare des Schwanzes und die SchweiBdriisen und BlutgefaBe des FuBes, wohl 
aber bewirkt er deutliche Kontraktion der genannten Muskeln der aufieren 
Geschlechtsorgane. Diese Tatsache ist von Wichtigkeit fiir die Entscheidung 
der Frage, ob die prazellularen Fasern eines Neryen mit allen Arten von 
Neryenzellen in einem Ganglion yerbunden sind. Die yorstehende Tatsache 
beweist, dafi dies offenbar nicht der Fali ist, yielmehr findet eine Auswahl 
in der Yerbindung der prazellularen Fasern mit den Zellen yerschiedener 
Gebiete statt. Es beschranken sich gewisse prazellulare Fasern auf die Zellen 
fiir ein bestimmtes Gebiet und ziehen an Zellen fiir andere Gebiete derselben, 
ohne Verbindung mit ihnen einzugehen, yorbei.

Von den Zellen der Ganglien gehen, wie bei den Hautasten, die grauen 
Faden ais postzellulare Fasern zu den Spinalneryen; in diesem Falle sind es 
diejenigen, welche den Plexus pudendus bilden. Mit dessen Asten ziehen sie 
zur Peripherie, und zwar sind es besonders die Endzweige des N. pudendus, 
der N. haemorrhoidalis inf. zur Haut der Analgegend, die Nn. perinaei mit den 
Scrotalnerven und der N. dorsalis penis (clitoridis). Bemerkenswert ist, daB 
diese Neryen zugleich ąuergestreifte Muskeln dieser Organe yersorgen. Im 
allgemeinen gibt auch hier jedes Ganglion einen grauen Ast zu dem zugehórigen 
Spinalneryen ab, nur erleidet diese Regel hier ehenfalls eine Ausnahme, in- 
sofern gerade die letzten Sacralganglień nicht selten miteinander yerschmelzen. 
Ferner sind, wie schon bemerkt, die Ganglien auch durch Querkommissuren 
miteinander yerbunden; bei Reizung einer Halfte erhalt man also auch aus 
diesen Gebilden doppelseitige Wirkung. Einige Fasern fiir diese Gegend 
yerlaufen ubrigens nicht mit den Hautasten, sondern kommen yom Gangi. 

Ł) Langley and Anderson, Journ. of Physiol. 18, 67, 1895; ebenda 19, 72, 
1895; ebenda 20, 85, 1895.
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mesent. inf., also von einem prayertebralen*  Ganglion; ihr Ursprung aus dem 
Riickenmark ist aber der gleiche wie der von den yertebralen Ganglien 
kommenden Fasern.

*) Leęons sur 1’appareil yaso-moteur 2, 170, Paris 1875. — 2) Pfliigers Arch. 
16, 1; ebenda 16, 43, 1877. — 8) Ber. d. sachs. Gesellsch. d. Wiss., math.-phys. 
KI., 1869, S. 195. — 4) Ebenda 1870, S. 224. — 6) Journ. of Physiol. 1, 276, 1878. 
•— 6) Schafers Textbook II, p. 639, 1900. — 7) 1. c.

Bemerkt sei schlieBlich noch, daB die ftufieren Geschlechtsorgane und 
ihre Hautgebilde auch yom sacralen System durch den N. erigens inneryiert 
werden, worauf wir noch zuriickkommen.

Wie die sympathischen Fasern den Hautasten der Spinalneryen folgen, so 
kann man auch annehmen, daB sie die Muskelaste begleiten, um hier die Gefafie zu 
yersorgen. In der Tat haben Vulpianl) bei Reizung des N. ischiadicus, Griitzner 
und Heidenhain2) auch bei Reizung des Bauchsympathicus Gefafiyerengerung 
im M. gastrocnemius erhalten. Doch heben diese Forscher, wie auch Sadler3), 
Hafiz4) und Gaskell6) hervor, dali die Wirkung sehr viel schwacher ist ais bei 
anderen Organen. Langley6) glaubt aber, daB die bis jetzt yorliegenden Ergeb- 
nisse die Existenz von constrictorischen Neryen fiir die MuskelgefaBe nicht hin- 
reichend beweisen, seine direkten Beobachtungen sprechen dagegen. Bei mikro- 
skopischer Beobachtung der Augenmuskeln oder der Muskeln des Kehlkopfes 
konnte er keine Verengerung der kleinen BlutgefaBe bei Reizung des Halssym
pathicus bemerken. Auch die Frage nach der Existenz gefaBerweiternder Neryen 
im Muskel ist noch nicht geklart. Zwar ist das Vorkommen solcher Neryen 
von Sadler, Hafiz, Gaskell, Heidenhain und Griitzner behauptet worden. 
Sie beobachteten die aus den Muskelyenen ausflieBende Blutmenge, Heidenhain 
die Temperatur, Gaskell auch direkt die Veranderung der GefaBlumina unter 
dem Mikroskop. Langley7) halt auch diese Ergebnisse nicht fiir beweiskraftig, 
wenn er auch nicht die MSglichkeit des Vorkommens solcher Neryen in Ab- 
rede stellen will. Was insbesondere Gaskells Beobachtungen angeht, daB Reizung 
des Trigeminus beim Frosch primare Erweiterung im M. mylohyoideus bewirkt, so 
kann man daraus deshalb keinen SchluB auf das allgemeine Verhalten der Muskeln 
ziehen, weil der M. mylohyoideus zur Zunge gehort, und fiir diese sind auch bei 
den Saugern dilatierende Fasern nachgewiesen.

Die prayertebralen Ganglien.
Das Ganglion stellatum ist das prayertebrale Ganglion fiir die Brust- 

eingeweide. Von ihm gehen Fasern fiir das Herz ab, welche man gewóhn- 
lich ais Acceleratoren bezeichnet, die aber, da ihre Wirkung nicht blofi 
eine beschleunigende, sondern auch die Kontraktionskraft yerstarkende und 
iiberhaupt eine die hemmenden oder inhibitorischen Vaguswirkungen yer
starkende ist, besser ais fórdernde (Hoffmann) oder auch augmentatorische 
(Engełmann) Herzneryen bezeichnet. Die prazellularen Fasern dieser 
Neryen enden im Gangi, stellatum-, ihren Ursprung aus dem Riickenmark, 
wie den der anderen im Gangi, stellatum endenden Fasern gibt folgende 
Tabelle nach Langley an.

Ein Teil der Acceleratoren endet aber wahrscheinlich nicht in diesem 
Ganglion, sondern im Gangi, cenie, inf. Die postzellularen Fasern vom 
Gangi, stellatum bilden ein oder mehrere Fadchen, die eigentlichen sog. 
Acceleratoren, die zum Herzen ziehen; andere Faden treten vom Gangi, cenie, 
inf. ab oder auch vom Verbindungszweige dieses Ganglions mit dem Vagus 
oder mit dem Gangi, stellatum (Ansa Yieusennii) ab. Es hat, wenn man die



Gangi, stellatum. 411

Die Zahlen geben wieder annahernd die Starkę dei’ Beizwirkung an.

Brustnery
Herz-

beschleunigung
LungengefaBe

Haare am un
teren Hals und 
oberen Thorax

Driisen u. Ge
faBe der yorde
ren Extremitat

I 3
II 6

III 6 6
IV 4 6 2
V 3 6 3 4

VI 3 6 5
VII 3 5 6

VIII 3 5
IX 1 4

yorliegenden Angaben bierauf iiberblickt, allen Anschein, ais ob sowobl 
zwischen den verschiedenen Tierklassen, ais auch zwischen den einzelnen 
Individuen nicht unerhebliche Variationen vorkommen. Im iibrigen ist der 
genauere Verlauf der pra- und postzellularen Fasern und die Verkniipfung mit 
den Ganglien noch nicht hinreichend erforscht1).

l) Eine Darstellung des makroskopischen Verlaufs der Acceleratoren gibt 
Schuhmacher, Sitzungsber. d. Wiener Akad. d. Wiss. 111 (3), 1902. — 2) Unters. 
aus d. physiol. Labor. Wiirzburg 2, 235 (1867). — 3) Arch. f. physiol. Heilk. 8, 
209, 1849; Unters. z. Naturlehre 10, 98, 1866; 11, 236, 1873. — 4) Moleschott, 
Unters. z. Naturlehre 7, 401, 1860; 8, 52, 1861; 8, 572, 601, 1862. — 5) Unters. 
iiber d. Inneryation d. Herzens 1, 87, 1863. — 6) Compt. rend. Soc. de Biol. 1901, 
p. 137. — 7) Proceed. of Boy. Soc. 45, 369, 1889. — s) Physiol. des Kreislaufs, 
Leipzig 1893, S. 491; ygl. auch: Der kleine Kreislauf, in Ergebnissen d. Physiol. 2 (2), 
528, 1903. — 9) Sitzungsber. d. kais. Akad. d. Wiss., math.-naturw. Klasse, 99 (3), 
11, 1890. — ”) Pfliigers Arch. 27, 233, 1882.

Nach v. Bezold und Bever!) enthalt auch der N. vertebralis beschleunigende 
Fasern. Auch im Vagus sind zuerst von Schiff3) und von Moleschott4) be
schleunigende Herzfasern nachgewiesen. Ob sie regelmaBig bei den hóheren Saugern 
yorkommen, ob sie, wie die hemmenden, aus dem Mittelhirn entspringen, oder ob 
sie ais postzellulare Fasern aus dem Gangi, cermc. sup. hervorgehen und sich dem 
Vagus zumischen, oder wie sie sonst yerlaufen, ist noch nicht aufgeklart. Fiir 
den Halssympathicus hatte v. Bezold5) das Vorkommen accelerierender Fasern 
behauptet, doch ist das von anderer Seite nicht bestatigt worden, wenigstens nicht 
ais regehnafiiger Befund. Moglicherweise sind dies Fasern, welche der Vagus von 
den in ihm enthaltenen Acceleratoren an den Sympathicus abgibt. Fiir den 
Menschen haben Wertheimer und Gaudier die Existenz accelerierender Fasern 
im Halssympathicus auf Grund eines Versuches bestritten 6).

Fiir die Lunge soli der Brustsympathicus gefafiyerengende Nerven fiihreu. 
Sie entspringen nach Bradford und Dean7), dereń Angaben die obige 
Tabelle enthalt, vom dritten bis siebenten Brustnerven inki. Doch bezweifeln 
Tigerstedt3) und Knoll9) ihre Existenz. Schon Openchowski10) hat 
darauf hingewiesen, dafi bei einer Neryenreizung der Druck in der Lungen- 
arterie schwanken kann, ohne dafi dies auf einer Erregung etwaiger Vaso- 
motoren zu beruhen braucht. Offenbar wird namlich ein solcher Druckanstieg 
zu Stande kommen, wenn der AbfluC des linken Herzens erschwert ist, oder 
wenn eine grófiere Blutmenge in die untere Hohlvene yon der Leber oder 



412 Plezus coeliacus.

den DarmgefaBen her fliefit. Bradford und Dean glauben aber aueh in 
neueren Versuchen ') durch Reizung sympathischer Neryen , die direkt zur 
Lunge gehen, sichere vasomotorische Effekte erzielt zu haben, was Franęois- 
Franckl 2) bestatigt. Von anderer Seite [Cavazzani3) fiir den Hund, 
Henriąues4) fiir Kaninchen, Hund] ist der Vagus ais der Nerv angegeben, 
in dem gefaByerengernde und fiir die Katze (Henriąues) gefafierweiternde 
Nerven vorkommen. Allen diesen Angaben aber widerspricht die neueste 
Publikation: Brodie und Dixon5) sahen weder auf Reizung des Vagus, 
noch des Sympathicus irgend eine Wirkung auf die Lungengefafie; alle Tat- 
sachen sprechen nach ihnen dagegen, daB die Lungengefafie Yasomotoren 
besitzen. Auch fiir die Bronchialmuskeln enthalt der Brustsympathicus keine 
Fasern. Solche, und zwar constrictorisehe, wie dilatatorische, enthalt nach 
Dixon und Brodie 6) nur der Vagus.

l) Journ. of Physiol. 16, 34, 1894. — 2) Arch. d. physiol. 1895, p. 744, 816;
ebenda 1896, p. 178, 193. — 3) Arch. ital. de biol. 16, 32, 1891. — 4) Skand. Arch.
f. Physiol. 4, 229, 1892. — 5) Journ. of Physiol. 30, 476, 1904. — 6) Journ. of
Physiol. 29, 97, 1903. — 7) Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss., math.-physikal. Klasse,
1867, S. 136, 148. — 8) Du nerf pneumogastriąue, Paris 1892, p. 55.

Der Plexus coeliacus oder solaris umfafit die prayertebralen Ganglien • 
fiir die Baucheingeweide. Er yereinigt yerschiedene paarige Ganglien zu 
einer machtigen Gruppe (daher auch Cerebrum abdominale genannt), die 
bald mehr yerschmolzen, bald deutlicher getrennt und besonders bezeichnet, 
durch Neryenziige yerbunden sind, und an die sich weiter peripheriewarts 
teils paarige, teils unpaarige Ganglien anschliefien. Besonders tritt heryor, 
dafi die einzelnen Knoten um die grofien arteriellen Stamme angeordnet sind, 
wonach man sie ais Gangi, coeliacum, mesent. sup., renale, mesent. inf. besonders 
bezeichnet hat. Die yon diesen Ganglien ausgehenden postzellularen Fasern 
yerlaufen hauptsachlich entlang den Arterien in die Peripherie und yersorgen 
die zugehórigen Organe. Der Plexus solaris steht durch die Nn. splanchnici 
mit dem Grenzstrang und durch diesen mit dem Riickenmark in Verbindung; 
sie stellen also seine prazellularen Fasern dar. Man unterscheidet gewohnlich 
jederseits einen N. splanchnicus major und minor, bisweilen kommt auch noch 
ein dritter Nerv vor. Die yerschiedenen Bauchorgane sollen Fasern aus den 
beiderseitigen Nn. splanchnici empfangen, doch liegen noch keine eingehenden 
Untersuchungen dariiber vor.

Vasomotorische Wirkung: Ludwig und Cyon zuerst und gleich- 
zeitig v. Bezold und Bever hatten gezeigt, dafi nach Durchschneidung der 
Splanchnici der Blutdruck erheblich (um 40 bis 60 mm Hg) sinkt, und dafi 
Reizung des peripherischen Endes ihn zur alten Hohe und noch dariiber hinaus 
ansteigen laBt. Damit war bewiesen, daB die Splanchnici yasoconstrictorische 
Fasern enthalten, und dafi sie sich normalerweise in einem Tonus befinden. 
Dieser ist nach Asp7) beim Kaninchen grófier ais beim Hunde, da die Druck- 
senkung nach Durchschneidung der Splanchnici bei ersterem grófier ist ais 
bei letzterem. Die constrictorischen Fasern gehen zu den Gefafien des 
Magens, des Darmes (doch sollen nach Arthaud und Butte8) die Magen- 
und DarmgefaBe yerengernde Fasern auch yom Vagus empfangen), der 
Nieren, der Leber, der Milz, des Pankreas. Durch dieses grofie Verbreitungs- 
gebiet sind die N. splanchnici die machtigsten und fiir die Regulation der 
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Blutyerteilung und des Blutdruckes die wichtigsten GefaBneryen. Uber ein 
Drittel der gesamten Blutmenge soli nach Mail1) bei ihrer Reizung aus der 
Bauchhohle yerdrangt werden kónnen. GefaBerweiternde Fasern in den 
Nn. splanchnici sind von Bradford2) und gleichzeitig yon Johansson3) 
gefunden worden.

l) Arch. f. (Anat, u.) Physiol.- 1892, 8. 409. — a) Journ. of Physiol. 10, 390, 
1889. — 3) Bihang till k. sv. vet.-akad. handl. 16, Afd. 4, Nr. 4, p. 37, 1890; cf. 
auch Laffont, Compt. rend. acad. scienc. 90, 705, 1880. — 4) Virchows Arch. 69, 
181, 1877. — 5) Journ. of Physiol. 20, 1, 1896. — 6) Langley, ebenda 17, 120, 
1894. — 7) cf. Langley, ebenda 20, 223, 1896.

Sekretorische Wirkung auf das Pankreas; sie wird an anderer Stelle 
besprochen, ebenso die

Visceromotorische Wirkung auf den Verdauungstractus. Auch auf 
die Milz hat der Splanchnicus nach Bulgak4) einen motorischen Effekt, und 
zwar nur der rechte; Schafer und Moore5) aber fanden beide Splanchnici 
wirksam.

Erwahnt sei noch, daB die Nn. splanchnici bzw. der Grenzstrang zentripetale 
Easern enthalten, die beim Frosch sehr leicht Herzhemmung bewirken (Goltz, 1862), 
was nach Bernstein nach Durchschneidung der Vagi ausbleibt. Ferner enthalt 
der Splanchnicus zentripetale Fasern zum Atmungzentrum, die insofern eine 
spezifische Wirkung haben, ais ihre Reizung, gerade wie die des Laryng. sup., im 
Gegensatz zu allen ubrigen sensiblen Neryen Inspirationshemmung macht.

Was den Ursprung der prazellularen yaso- und yisceromotorischen Fasern 
aus dem Riickenmark angeht, so liegen dariiber eine ganze Anzahl yon Unter
suchungen vor, doch stimmen die Ergebnisse in bezug auf die oberen und 
unteren Grenzen nicht ganz iiberein. Man kann sagen, daB sie entspringen 
vom 5. Brustnery (móglicherweise auch vom 4., zweifelhaft, ob auch vom 3.) bis 
zum 3. Lumbalnery bei der Katze und 2. Lumbalnery beim Hunde. Fraglich 
ist, ob auch noch yom 3. und vom 4. Lumbalneryen beim Hunde Fasern fiir 
die Baucheingeweide abgehen; wenn sie yorhanden sind, kónnen sie nach 
Langley nicht durch die Nn. splanchnici yerlaufen6). Die Fasern enden 
der Mehrzahl nach in den Ganglien des Plexus sólaris, von wo dann die post
zellularen beginnen und mit den GefaBen sich in die Peripherie yerbreiten7).

Das Ganglion mesentericuin inf. ist das priiyertebrale Ganglion fiir 
die unteren Bauch- und die Beckeneingeweide; zu ihm treten ais prazellulare 
Fasern besondere spinale Astę unterhalb der Splanchnici aus dem Grenzstrang. 
Wir treten hier in das Gebiet ein, das auch yom autonomen Sacralsystem yer- 
sorgt wird. Das Ganglion, das jederseits aus einem oberen und einem unteren 
besteht, die alle durch Neryenfaden yerbunden sind, umgibt die Wurzel der 
A. mesent. inf. und sendet ais postzellulare Fasern aufsteigende Neryen ab 
teils zum Colon descendens, teils zum Plexus solaris, ferner die eigentlichen 
Nn. colonici zum Colon, die die A. mesent. begleiten, und schlieBlich nach 
abwarts jederseits einen, seltener zwei Nn. hypogastrici. Die motorische und 
inhibitorische Wirkung der Neryen auf das Colon wird an anderer Stelle be
sprochen. Hier sei angefiihrt, dafi der Hypogastricus aufierdem starkę Blasse 
mit Kontraktion der Fallopischen Tuben und des Uterus (beim Mannchen 
der entsprechenden Organe) heryorruft, ferner schwache Kontraktion der Blase, 
besonders im unteren (Ceryical-) Teil in der Gegend der Einmundungstelle 
der Ureteren und des Sphincter wesicae int., sehr schwache oder keine Kon- 
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traktion der BlutgefaBe der Blase, schwache Kontraktion und Blasse des 
Sphinct. ani int. und seiner Schleimhaut und der auBeren Geschlechtsorgane x).

Die prazellularen Fasern zum Gangi. mesent. inf. entspringen vom Rucken
mark bei der Katze yom 1. bis 4. bzw. 5. Lumbalnerv, gelegentlich kommen 
einige Fasern auch von den unteren Brustnerven her. Beim Hunde sind die 
Urspriinge ein wenig hbher, bei der Katze ein wenig tiefer. Von jedem ein
zelnen der Spinalnerven, die Fasern zum Ganglion schicken, konnen im all- 
gemeinen samtliche Wirkungen heryorgerufen werden, dereń das Ganglion 
fahig ist. Die Wirkung der Spinalnerven einer Seite ist an der Blase aus- 
gesprochen doppelseitig, ebenso an den auBeren Geschlechtsorganen, doch ist 
der gleichseitige Effekt starker. Gering ist die gekreuzte Wirkung auf den 
Uterus.

Wie in den Ganglien des Plexus solaris, so endigen auch im Gangi, 
mesent. inf. die prazellularen Fasern der Mehrzahl nach. Doch konnen hier 
wie dort Abweichungen nach zwei Richtungen hin vorkommen. Es findet die 
Zellunterbrechung nicht in diesen Ganglien, sondern erst weiter peripherisch 
statt, erst in den am oder im Organ selbst liegenden Ganglien. So erklart 
Langley, daB nach Durchschneidung der Lumbalnervenwurzeln doch degene- 
rierte Fasern im Hypogastricus gefunden werden; es sind das eben noch 
prazellulare Fasern. Dasselbe kommt beim Plexus ćoeliacus vor; auch hier 
durchsetzen einige prazellulare Fasern das Ganglion und endigen erst weiter 
peripherisch, z. B. in Ganglienzellen des Pankreas. Zweitens kann die Zell
unterbrechung schon vorher, schon im Grenzstrang selbst erfolgen. Daraus 
erklart Langley, daB man trotz Nikotinvergiftung bei Reizung der Splanch- 
nici eine schwache Blutdruckerhóhung (um 1 bis 2 mm) erhalt. Es sind dann 
eben postzellulare Fasern gereizt worden. Jedenfalls konnen diese Ab
weichungen nur wenige Fasern betreffen. Die bisweilen nicht unbetrachtliche 
Anzahl markloser Fasern in den Splanchnici sind nach Langley der groBen 
Mehrzahl nach prazellulare Fasern, die ihr Mark verloren haben.

Durchschneidungs- und Exstirpationsversuche im Bereiche 
der prayertebralen Ganglien.

Onuf und Collins2) sałien ais Folgen der Entfernung des Gangi, stellatum 
(iibrigens auch der unteren Teile des Brustsympathicus) einer Seite Anfalle von 
Niesen, Husten und Singultus, ferner nach Entfernung des Gangi, stellatum 
schleimig-eitrige Sekretion von der Nasen- und Bronchialschleimhaut auftreten. 
DaB hier Versuchsfehler yorliegen miissen, geht daraus heryor, daB Friedenthal3) 
beim Hunde nach beiderseitiger Entfernung des Gangi, stellatum und Gangi. cervic. 
inf. keinerlei derartige Stórungen auftreten sah, und jiingst hat Anderson4) die 
Entfernung des Gangi, stellatum beiderseitig bei Katzchen und Katzen bescfirieben, 
wobei er ausdriicklich bemerkt, daB kein Zeichen von Atrophie oder Dystrophie in 
den Lungen oder in den von den Zweigen des Ganglions yersorgten Hautgebieten 
yorhanden war. Die Tiere lebten mehrere Monate und yerhielten sich ganz munter. 
Ebensowenig ist von diesem Forscher die andere Beobachtung von Onuf und 
Collins5) bestatigt worden, daB Entfernung des Gangi, stellatum Haarausfalł am

0 cf. Langley and Anderson, Journ. of Physiol. 18, 67, 1895 (unterer 
Abschnitt des Darmes); ebenda 19, 71, 1895 (Blase), 86 (auBere Geschlechtsorgane), 
122 (innere Geschlechtsorgane). — 2) 1. c. p. 79. — 3) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1902, S. 135. — 4) Journ. of Physiol 31, p. XXI. 1904. — 5) 1. c. p. 96.
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Kopfe bewirkt. DaB nach Exstirpation des Gangi, cercie, sup. im Gegenteil ein 
besseres Waehstum der Haare auf der betreif enden Kopfhalfte festgestellt worden 
ist, war schon erwahnt. Anderson sah an den operierten Katzen nur einmal 
einen deutlichen Abfall der Herzfreąuenz, in yerschiedenen FaUen keine Anderung 
und nur bei einem Katzchen den Herzschlag schneller und kraftiger werden. Bei 
diesem Tiere erwies sich spater das Herz absolut und relativ schwerer ais bei den 
Kontrolltieren; die Vorderpfote war im allgemeinen warmer ais die Hinterpfote; 
eine paralytische SchweiBsekretion fand nicht statt, vielmehr blieb die Vorderpfote 
auch dann, wenn das Tier erwarmt wurde, trocken. Auch auf den Darmkanal 
sollte nach Onuf und Collins1) die Exstirpation des Ganglion stellatum (oder des 
untersten Teiles des Bruststranges) einen schadigenden EinfluB haben; doch eriibrigt 
es sich darauf einzugehen, da weder Friedenthal noch Anderson etwas Ahn- 
liches in ihren Versuchen sahen.

‘) 1. c. p. 65. — 2) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1898, S. 399, dort auch Literatur 
iiber Durchschneidung der Splanchnici. — s) Ebenda 1903, S. 338. — 4) 1. c., dort 
auch Literatur iiber friihere derartige Yersuche.

Da die Splanchnici eine so machtige Rolle fiir die Blutverteilung spielen, so 
glaubte man — und Versuche schienen es zu bestatigen —, daB ihre doppelseitige 
Durchschneidung eine tbdliche Wirkung habe, indem die Tiere sich gleichsam in 
die erweiterten GefaBe der Bauchhohle verbluteten. Zweifellos ist dieser Ein- 
griffi zunachst ein schwerer, aber, wie wir sehen werden, tódlich ist er nicht. Ferner 
waren ais Folgeerscheinungen der Durchschneidung der Splanchnici angegeben 
Hyperamie der Darnie, Fliissigkeitsansammlung in ihrem Lumen und Auftreten von 
profusen Diarrhoen, Auftreten von Glycosurie, eine Angabe, die zwar von Eckhard 
widerlegt war, die aber immer wieder in der Literatur sich findet. Allen diesen 
Angaben stehen jetzt die Versuche von Vogt2) gegeniiber, der an drei Kaninchen 
und drei Katzen die Splanchnici doppelseitig durchschnitt und keine Stórungen von 
seiten des Darmes oder der Nieren auftreten sah. Uber ahnliche Versuche mit 
gleichem Erfolge berichtet Popielski3). Ein Hund, dem beiderseits ein 2 cm langes 
Stiick des Splanchnicus entfernt war, und zwei andere Hunde, denen der Grenz
strang in der Bauchhohle vom Zwerchfell bis zum Kreuzbein exstirpiert war, zeigten 
keinerlei Stórungen von seiten des Verdauungstractus und lebten monatelang bei 
vollem Wohlbefinden. In diesen Versuchen Vogts und Popielskis sind in bezug 
auf die Baucheingeweide die prazellularen Fasern durchsehnitten, das heiBt, die 
Verbindung des Riickenmarkes mit den prayertebralen Ganglien, von denen dann 
erst die postzellularen Fasern fiir die Eingeweide abgehen. Dasselbe Ziel war schon 
in umfangreicher Weise durch Goltz bei seinen Hunden mit verkiirztem Biicken- 
mark erreicht worden. Es hatte sich gezeigt, daB die vegetativen Funktionen sich 
allmahlich wieder herstellten. Die Verdauung, die Nierenfunktion, die Harn- und 
Kotentleerung, beim weiblichen Tiere die Trachtigkeit, der Geburtsakt und das 
Saugegeschaft zeigten keine Stórung.

Es fragt sich nun weiter, was denn die Durchschneidung der postzellularen 
Fasern oder, was denselben Erfolg hat, die Exstirpation des Plexus coeliacus fiir 
die Baucheingeweide fiir Folgen hat. Auch hieriiber liegt aus neuester Zeit eine 
ausgedehnte Versuehsreihe vor. Popielski4) hat mit allen Hilfsmitteln der modern en 
Chirurgie an 22 Hunden die totale Exstirpation des Plezus solaris vorgenommen, 
so daB hier die Gefahr der Peritonitis, akuter sowohl wie chronischer, welche friiher 
vielfach das Bild triibte, ausgeschlossen war. Die Tiere, die von einem Tage bis 
zu einem Jahre lebten, zeigten keine Depression des Allgemeinzustandes, die von 
anderen Autoren ais Folgeerscheinung angegeben ist; sie waren wahrend der ganzen 
Zeit ihrens Lebens wohl und munter, spielten, fraBen gut und erschienen sonst 
yóllig normal. Doch trat bei aufmerksamer Beobachtung eine Reihe yon Stórun
gen von seiten des Darmtractus auf. Die Stórungen waren: 1. fliissige Faces, an
fangs yon blutiger und spater von weiBlicher oder grauweiBlicher Farbę; 2. Faces 
mit groBenFetzen desąuamierten Darmepithels; 3. schon stinkende Faces; 4. periodi
sche Abwechslung von fliissigen und konsistenten Ausleerungen. Diese Schadigungen 
lassen sich zuriickfuhren auf eine dauernde maximale Erweiterung der GefaBe, auf 
eine Stórung der Funktion des Sphincter des Ductus choledoclius und auf eine ge-
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steigerte (d. h. Aufhebung der Hemmung der) Darmperistaltik. Da diese Ausfalls- 
erscheinungen nach Splanchnicusdurchschneidung nicht auftreten, so mufi man, 
wenn die Beobachtungen Popielskis richtig sind, aueh dem von ihm gezogenen 
Schlufi beistimmen, dafi der Plexus coeliacus den Sitz eines selbstandigen vaso- 
motorischen Zentrums und eines selbstandigen Darmhemmungzentrums darstellt.

Was das Ganglion mesent. inf. angeht, so haben Versuche von Lewandowsky 
und P. Schultz1) gezeigt, dafi weder Durchschneidung der prayertebralen Fasern, 
noch Exstirpartion des Ganglions oder Resektion der Hypogastrici, wenn hiermit 
nicht andere Eingriffe am Erigens (s. dort) kombiniert werden, dauernde Storungen 
fiir Blase und Mastdarm zur Folgę hat, was neuerdings von W lasów2) bestatigt ist.

’) Zentralbl. f. Physiol. 1903, Nr. 16. — s) Nach dem Referat im Zentralbl. f. 
Physiol. 1904, Nr. 24, S. 776. — 3) cf. Langley and Anderson, Journ. of Physiol. 
13, 460, 1892; ebenda 17, 184, 1894. Anderson, ebenda 30, 15, 1904; ebenda p. 290. 
— ") Ebenda 11, 123, 1890.

Das autonome Mittelhirnsystem.
Die autonomen Fasern entspringen aus dem Mittelhirn im Gebiete der 

yorderen Vierhiigel, treten im N. oculomotorius aus und endigen im Gangi, 
ciliare, das besonders bei der Katze nicht selten aus einem Haupt- und einem 
oder zwei accessorischen Ganglien besteht. Von hier beginnt der autonome 
Neuron, dessen markhaltiger Neurit in den kurzeń Ciliarneryen zum Sphincter 
der Iris und zum Ciliarmuskel geht. Auch hier sollten mit den constrictori- 
schen Neryen hemmende fiir den Gegenmuskel, den Dilatator, yerbunden sein, 
was aber nicht bestatigt worden ist3).

Das autonome bulbare System.
Ais zweifellos sympathische Ganglien des Kopfes sind (auBer dem Gangi, 

ciliare) ihrer Entwickelung und ihrem Bau nach zu betrachten: das Gangi, 
spheno-palatinum, oticum, submaxillare und sublinguale. Sie liegen auf der Bahn 
der Astę des Trigeminus, yerbreiten sich mit den sensiblen Zweigen desselben 
und yersorgen die ganze Schleimhaut und die Driisen der Nase und des Mundes 
mit sekretorischen und yasodilatatorischen Fasern, wenn letztere auch nicht zu 
allen Teilen der Schleimhaute gehen, zu denen Trigeminusfasern ziehen. 
Genauer unterrichtet sind wir, dank besonders den Arbeiten Langleys, nur 
iiber die Verhaltnisse beim Ganglion submaxUlare und sublinguale4). Sie 
bilden, besonders das letztere, Gruppen von Ganglien, die sich, bis zu Kom- 
plexen yon einzelnen Ganglienzellen herab, weit in das DriisengeWebe hinein 
erstrecken. Die prazellularen Fasern stammen aus dem Facialis und treten 
in der Chorda tympani yereinigt yon ihm zum Lingualisast des Trigeminus 
hiniiber und von diesem zu den Ganglienzellen an und in der Driise, von 
denen dann die postzellularen sekretorischen Fasern abgehen. AuBer den 
sekretorischen Fasern enthalt die Chorda auch yasodilatatorische fiir die 
beiden Speicheldriisen und den yorderen Teil der Zunge und den Boden der 
Mundhóhle. Die anderen beiden Ganglien liegen ebenfalls auf der Bahn yon 
Trigeminusasten. Das Gangi, oticum steht mit dem B. supramaxillaris, das 
Gangi, spheno-palatinum mit dem B. inframaxillaris in Verbindung, doch 
sind wir hier iiber die Anordnung und Verkniipfung der Neryenfasern noch 
yielfach auf Yermutungen angewiesen. Hóchst wahrscheinlich ist, dafi der 
N. facialis prazellulare Fasern hauptsachlich zum Gangi, spheno-palatinum 
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(N.petrosus superfic. major) und der Glossopharyngeus prazellulare Fasern 
hauptsachlich zum Gangi, otięum (N. petrosus superfic. minor) sendet. Die 
postzellularen Fasern des Gangi, spheno-palatinum sind sekretorische und 
yasodilatatorische; nach dem Verbreitungshezirk der entspreehenden Trige- 
minusaste sollte man schlicBen, dafi sie versorgen die Schleimhaut der Nase, 
des weichen Gaumens, der Tonsillen, der Uyula, des Daches der Mundhohle, 
der Oberlippe, des Zahnfleisches und der oberen Teile des Pharyns. Das 
Ganglion otięum sendet hochst wahrscheinlich postzellulare sekretorische und 
vasodilatatorische Fasern zur Schleimhaut dei’ Unterlippe, der Wangen, des 
Gaumens, zur Parotis (diese Fasern gehen mit dem N. auriculo-temporalis zur 
Driise) und zu den Orbitaldriisen. Fiir das hintere Drittel der Zunge, das 
sensible Fasern nicht vom Trigeminus, sondern vom Glossopharyngeus erhalt, 
soli nach Yulpian1) der letztere auch gefafierweiternde Fasern ahgeben, 
ferner auch fiir die yorderen Gaumenbogen und die Tonsillen. Sie sollen direkt 
im Stamm dieses Neryen zu den peripherischen Gebilden yerlaufen.

’) Compt. rend. Acad. d. sciences 80, 330, 1875; 101, 853, 1883. —■'2) Ebenda 
89, 1038, 1879. — 3) Ebenda 101, 982, 1885. — 4) Langley und Diekinson, 
Journ. of Physiol. 11, 265, 509, 1890; Langley, ebenda 11, 123; derselbe und 
Anderson, ebenda 13 usw. — 5) Ebenda 19, 73, 1895; ebenda 17, 314, 1894.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 97

Die oben genannten autonomen Fasern, die von den Ganglien abtreten, be- 
nutzen nur die Bahn des Trigeminus, um zu den Organen zu gelangen. Ob dem 
Trigeminus selbst autonome Fasern zukommen, ist zweifelhaft. DaB er sekretori
sche Fasern enthalte, wird nicht mehr angenommen, ebenso ist die Ansicht ver- 
lassen, daB er constrictorische Fasern fiir die Iris enthalt, wenigstens nicht bei 
Hund und Katze. Nach Jolyet und Laffont2) enthalt er eigene gefaBerweitemde 
Neryen, derselben Ansicht ist Vulpians), denn er erhielt GefaBerweiterung bei 
Reizung des Trigeminus zentral vom Gangi. Gasseri. Dies bedarf noch der Auf- 
klarung.

Erinnert sei noch daran, daB der Halssympathicus vom Gangi, cervic. supr. mit 
der Carotis ext. yasoconstrictorische und sekretorische Fasern in diese Gebiete schickt.

Aus der J/edwZZa oblongata treten ferner autonome Fasern, die in der Bahn 
des Vagus zu den Eingeweiden yerlaufen. Das sind hemmende (und yielleicht 
auch beschleunigende) fiir das Herz, yerengernde und erweiternde fiir die 
Bronchialmuskeln, motorische fiir den Osophagus, motorische (und hemmende) 
fiir den Magen und Darm und sekretorische fiir Magen und Pankreas (das 
Nahere siehe in den Kapiteln iiber die betreffenden Organe). Diese Fasern im 
Vagus sind prazellulare; denn Injektion von Nikotin bei Kaninchen und Katze 
hebt die Reizwirkung des Vagus am Halse und in der Nahe der Organe auf; 
den gleichen Erfolg hat Durchschneidung und Degeneration der Yaguswurzeln. 
Fiir das Herz enden die Fasern nach Langley4) um die hier befindlichen 
Ganglienzellen, die er ais autonome ansieht, und dereń Neurite ais post
zellulare Hemmungsfasern zu den Muskelfasern ziehen; ebenso finden sich 
auf der Bahn der Bronchialmuskelfasern in den Lungen Ganglienzellen. Un- 
sicher ist, wo und wie die Vagusfasern fiir den Verdauungstractus endigen. 
Zwar finden sich in der aufieren Wand des Osophagus und des Magens kleine 
Gruppen von Ganglienzellen, aber ob mit ihnen die Vagusf asern in Verbindung 
treten, ist nicht bekannt. In der Wand des ganzen Darmtractus breiten sich 
die Geflechte des Auerbachschen und des Meifinerscfien Plexus aus. Diese 
halt Langley fiir ein eigenes Neryensystem (Enteric System3), das sich von 
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den anderen autonomen Systemen unterscheidet. Sollten etwa mit ihnen die 
Darm-Vagusfasern in Verbindung treten, so kónnen sie aus bestimmten 
Griinden nicht prazellulare Fasern im Langleyschen Sinne sein; sie miifiten 
dann wieder ais eine eigene Klasse von Neryen angesehen werden.

DaB die doppelseitige Vagusdurchschneidung auch fiir erwachsene Hunde 
leicht tódlich ist, und wie diese Gefahr nach Pawłów yermieden werden 
kann, wird an anderer Stelle besprochen werden. Friedenthal1) hat jiingst 
die Durchschneidung beider Vagi unterhalb des Zwerchfelles kombiniert mit 
der Durchschneidung beidei- Splanchnici. Daran schloh sich spater noch die 
Exstirpation des Riickenmarkes vom funften Brustwirbel an, um sicher jede 
Verbindung der Baucheingeweide mit dem Zentralneryensystem aufzuheben, 
ohne das sympathische System in der Bauchhóhle zu schadigen. Es waren 
also bei diesem Hunde samtliche prazellularen Fasern der Baucheingeweide 
ausgeschaltet, nur die sympathischen Neuronen waren erhalten. Der Hund 
zeigte keine besonderen Storungen, er war lebhaft und munter, selbst nach 
Herausnahme des Riickenmarkes; Stoffwechsel, Verdauung und andere Funk
tionen zeigten keine grófieren Abweichungen von der Norm.

’) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1904, 8. 579. — !) Langley und Anderson, 
Journ. of Physiol. 18, 67, 1895; ebenda 19, 72, 122, 1895; ebenda 20, 372, 1896. 
Stewart, Americ. Journ. of Physiol. 2, 182; 3, 1, 1899. — 3) Harman, Journ. of 
Anat, and Physiol. 23, 386, 1899. — 4) Pfliigers Arch. 53, 560, 1893. cf. Hanc, 
ebenda 73, 453, 1899.

Das autonome sacrale System2).
Dieses System entspringt aus dem Sacralteil des Riickenmarkes; die 

Fasern treten bei der Katze im allgemeinen durch den 2. und 3. Sacralneryen 
aus, sehr wenige durch den 1., beim Kaninchen durch den 3. und 4. Sacral- 
nerv, beim Menschen s) durch den 3. hauptsachlich, gewohnlich auch durch den 
2. und 3.; die Fasern yerlaufen dann im N. erigens. Die hier yorliegenden Ver- 
haltnisse sind eingehend durch Langley und Anderson erforscht. Reizung 
des N. erigens bewirkt: starkę Kontraktion der Blase, aber nicht merklich 
ihrer GefaBe, Kontraktion der langsgestreiften Muskeln des Colon descendens, 
des Rectum und Anus; Erweiterung der GefaBe in der Schleimhaut des Rec
tum, des Anus und der aufieren Geschlechtsorgane, Hemmung der langs
gestreiften Muskeln der aufieren Geschlechtsorgane; besonders des Retractor 
penis beim Hunde, beim Kaninchen deutliche Hemmung des Sphincter ani int. 
und einiger langsgestreifter Muskeln in der Haut der Anogenitalgegend. Keine 
motorischen Fasern gibt das sacrale System ab nach Langley und Anderson 
zu den inneren Geschlechtsorganen, insbesondere nicht, wie von anderer Seite 
behauptet worden ist, fiir den Uterus. Die prazellularen, meist schmalen 
markhaltigen Fasern des Erigens lósen sich im Plexus hypogastricus in ein 
dichtes Geflecht auf, in das zahlreiche Ganglien eingestreut sind. Sie sind 
in Gruppen in der Nahe der Organe angeordnet, fiir welche sie postzellulare 
Fasern abgeben. Nikotininjektion hebt die Reizwirkung des Erigens auf, 
wahrend bei Reizung der postzellularen Fasern die gewóhnlichen Wirkungen 
wieder auftreten.

Nach v. Zeissl4) sollte der Erigens motorische Fasern fiir den Detrusor und 
Hemmungsfasern fiir den Sphincter enthalten und umgekehrt der Hypogastricus
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motorische Fasern fur den Sphincter und hemmende Fasern fiir den Detrusor. 
Es sollte sich damit auch hier das Gesetz der gekreuzten Inneryation bewahren, 
in das von Basch die ahnlichen Beobachtungen Fellners am Bectum zu- 
sammengefaflt hat.

Wie aber dies Gesetz fiir den Darm sich nicht bestatigt hat, so auch nicht 
fiir die Blase. Stewart1) sah den Hypogastricus und ebenso den Erigens auf beide 
Muskelschichteri der Blase wirken, der Hypogastricus soBte hemmende Fasern ent- 
halten. Behfisch2) hat in eingehenden Versuchen unter Leitung von P. Schultz 
eine hemmende Wirkung fiir keinen der beiden Neryen auf einen Teil der Blasen- 
muskulatur feststeBen kónnen. Fagge3) hat durch Beizyersuche nachgewiesen, was 
iibrigens schon aus der von Kalischer4) angegebenen Anordnung der Blasen- 
muskulatur folgt, dali der Hypogastricus nicht nur den Sphincter, sondern zum 
Teil auch den Detrusor, und der Erigens nicht nur den Detrusor, sondern zum 
Teil auch den Sphincter motorisch inneryiert. Auch Wlassow5) konnte weder yom 
Erigens noch vom Hypogastricus eine hemmende Wirkung erhalten.

’) 1. c. 2, 182. — s) Virchows Arch. 161, 529, 1900. — 3) Journ. of. Physiol.
28, 304, 1902. — 4) Die Urogenitalmuskulatur des Dammes. Berlin 1900. —•
5) Beferat im Zentralbl. f. Physiol. 1904, Nr. 24, 8. 776. — 6) 1. c.

Durchschneidung der Blasenneryen, wonach die Tiere langere Zeit am Lebeu 
blieben, haben Lewandowsky und P. Schultz6) yorgenommen. Es ergab sich, 
daB die Inneryation durch den Erigens ausreicht, um normalen oder nahezu nor- 
malen BlasenschluB zu erhalten. Durchschneidung eines Neryenpaares hat keine 
merkbaren schadlichen Folgen. Durchschneidung aBer vier Neryen ruft beim 
mannlichen Hunde schwere Stórungen von seiten der Blase und des Mastdarmes 
heryor. Letztere bestehen in einer Lahmung des Mastdarmes und in einem Kot- 
drang allerhochsten Grades; erst nach einigen Wochen gehen diese Erscheinungen 
zuriick, und es stellt sich normale Kotentleerung her. Die Stórungen von seiten 
der Blase bestehen in einer echten Inkontinenz, in einem tropfenweisen Abtraufeln 
des Harns. Alle diese Erscheinungen treten ein, gleichgiiltig, ob man die pra
zellularen Fasern (Neryen zum Gangi, mesent. inf. und Nn. erigentes') oder die post
zellularen (Nn. hgpogastrici und die yom Plexus hypogastricus abtretenden Faden) 
durchsehnitten hat. Die Verif. glauben danach den sympathischen Ganglien vor- 
laufig eine Bedeutung fiir die Begelung der Blasenfunktion nicht zumessen zu 
kónnen. Zu etwas abweichenden Besultaten, soweit sich das aus einem Beferat 
entnehmen laBt, scheint neuerdings Wlassow gekommen zu sein.

Kritischer Riickblick.
Uberblickt man die yorliegenden Ergebnisse, so muB man zugeben, daB 

in der Inneryation der autonomen Gewebe eine groBe Ubereinstimmung in der 
Anordnung der Ganglienzellen und Neryenfasern heryortritt, und daB es gerecht- 
fertigt ist, die yerschiedenen Systeme unter einem gemeinsamen Namen zu- 
sammenzufassen und einem einheitlichen Schema einzuordnen. Langley hat 
ferner darauf aufmerksam gemacht, daB die Wirkung des cranialen und des 
sacralen Systems eine mehr regionare ist. Das bulbare, kann man im allge
meinen sagen, yersorgt den yorderen Teil des Verdauungstractus vom Mund 
bis zum Colon descendens mit den zugehórigen Organen und Hohlraumen; 
dabei nimmt die Starkę der Inneryation immer mehr gegen das hintere Ende 
ab. Das sacrale System yersorgt den hinteren Teil des Verdauungstractus vom 
Anus bis zum Colon descendens, dazu Blase und auBere Geschlechtsorgane; 
dabei nimmt die Starkę der Inneryation gegen das yordere Ende immer mehr 
ab. Das sympathische System greift hingegen auch in diese Gebiete iiber und 
yersorgt also den ganzen Korper. Dies bezieht sich besonders auf die Gebilde 

27*
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der Haut, die anderen Systeme versorgen die Haut nur, soweit sie den ver- 
sorgten Schleimhautóffnungen benachbart ist.

Weiter aber zeigt sich, daB, so sehr das eingangs aufgestellte Schema 
im allgemeinen Giiltigkeit hat, seine Biindigkeit im einzelnen doch sehr un- 
gleich ist. Am besten- durchgefuhrt ist es fur das sympathische System, am 
wenigsten fur das bulbare. Die Verhaltnisse in letzterem bereiten sogar 
einige nicht unbedenkliche Schwierigkeiten. Die Ganglien des Herzens sind 
nach obigem Schema autonome, die auf der Bahn der Hemmungsfasern des 
Vagus liegen. Doch ist dies durchaus nicht allgemein angenommen; nicht wenige 
Forscher halten sie fiir excitomotorische, einige fiir sensible Ganglien; gerade 
hiertiber herrscht noch gegenwartig lebhafter Streit. Yóllig ungewiB ist bis 
jetzt die Endigungsweise der Vagusfasern fiir den Darm, vóllig ungewiB die 
Verbindung des Auerbachschen und MeiBnerschen Plexus mit dem Zentral- 
nervensystem. Es gibt Tatsachen, welche dagegen sprechen, daB diese beiden 
Plexus, wenn man obiges Schema zugrunde legt, zum sympathischen 
und zum sacralen System gehóren, weswegen sie auch Langley, wie erwahnt, 
fiir ein besonderes System anspricht.

Es war gesagt worden, daB alle zentrifugalen Eingeweidenerven vom 
Ruckenmark durch die yorderen Wurzeln treten. Steinach und Wiener1) 
aber haben beim Frosch bei Reizung der hinteren Wurzeln motorische Wirkung 
auf den Darm gesehen, und Steinach2) hat diesen Befund auch gegen Horton 
Smith3) aufrecht erhalten. Ferner kann jetzt dank den Arbeiten von Bayliss4) 
die zuerst von Stricker5) gemachte Entdeckung ais gesichert gelten, daB 
beim Hunde bei Reizung der hinteren Wurzeln gewisser Spinalneryen GefaB
erweiterung an der Hinterpfote eintritt. Bayliss hat auch nachgewiesen, dafi 
es zentripetale (sensible) Fasern sein miissen, die diese Leistung iibernehmen, 
und er nimmt an, daB in diesem Falle ein riicklaufiger (antidromic) Impuls 
diese Fasern entlang zu den Geweben lauft. Diese Erseheinungen sind nicht 
auf die Hinterpfote des Hundes beschrankt, sie finden sich an der Vorder- 
pfote, ferner bei der Katze und ebenso fiir die Erweiterung der GefaBe des 
Darmes. Bayliss ist daher geneigt, die riicklaufige Erregung zu einem Ge
webe ais eine allgemeine Fahigkeit den zentripetalen Fasern zuzuschreiben.

l) Pfliigers Arch. 60, 593, 1895. — 2) Ebenda 71, 533, 1898. — a) Journ. of 
Physiol. 21, 101, 1897. — 4) Ebenda 24, XIII, 1899; ebenda 26, 173, 1901; ebenda. 
28, 276, 1902. — 6) Sitzungsber. d. k. Akad. d. Wiss. 74, III, 1876; Med. Jahrb., 
Wien, 1878, S. 409. — 6) Journ. of Physiol. 25, 468, 1900.

Uber die funktionelle Bedeutung der Ganglien s. u.

Kommissurenfasern.
Die Ganglien des Grenzstranges sind nicht, wie man friiher wohl annahm, 

durch Kommissurenfasern miteinander yerbunden, die Erregung kann nicht 
von einem Ganglion auf das andere iibertragen werden. Das hat Langley 
fiir viele Ganglien direkt nachgewiesen 6). Reizt man namlich bei der Katze 
das zentrale Ende des durchschnittenen Halssympathicus, so erhalt man keine 
der Wirkungen auf die Vorderpfote und auf die Haut des Nackens, welche 
yom Gangi, stellatum aus erzielt werden. Das Gangi, cenie, inf. ist durch 
die Ansa Yieusennii mit dem Gangi, stellatum yerbunden. Reizt man das 
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zentrale Ende der durchschnittenen Ansa, so erhalt man keine Wirkungen 
auf die Vorderpfote und auf den Nacken. Also gehen weder vom Gangi. 
cervic. sup. noch inf. Kommissurenfasern zum Gangi, stellatum. Ebensowenig 
bringt Reizung des Brustteiles des Grenzstranges Wirkung auf den Lendenteil 
hervor und umgekehrt; auch zwischen den yertebralen und prayertebralen 
Ganglien lassen sich keine Kommissurenfasern nachweisen. Weiter aber hat 
Langley1) auch den Nachweis gefiihrt, daB zwischen den Neryenzellen der
selben Funktion in demselben Ganglion keine Kommissurenfasern bestehen. 
Gewisse prazellulare Fasern erregen in einem Ganglion nur einige Zellen einer 
bestimmten Funktion, wahrend sie an anderen Zellen derselben Funktion 
yorbeiziehen; keine Verstarkung des Reizes der prazellularen Fasern kann 
auch diese Zellen mit erregen, so daB keine Irradiation von den urspriinglich 
erregten Zellen ausgeht. Dennoch schienen fur die Zellen der pupillen- 
erweiternden Fasern im Gangi. cervic. sup. solche Kommissurenfasern zu be
stehen. Denn, worauf Hoffmann2) hinwies, selbst schwache Reizung einiger 
Wurzelfaden des ersten oder zweiten Brustneryen bewirkt schon eine allge
meine Pupillenerweiterung. Aber Langley zeigte, daB man einerseits 
solche allgemeine Pupillenerweiterung auch dann erhalt, wenn man eine 
geringe Anzahl postzellularer Fasern dicht hinter dem Ganglion reizt, und 
andererseits erhalt man bisweilen bei hinreichend schwacher Reizung einiger 
Wurzelfaden im Riickenmark nur eine starkę lokale Erweiterung. Langley 
nimmt an, daB die allgemeine Erweiterung bei Reizung von Wurzelfaden oder 
von postzellularen Fasern darauf beruht, daB die postzellularen Fasern bald 
nach dem Austritt aus dem Ganglion „praterminale Plexus“ bilden, dereń 
Aufgabe es ist, die Impulse selbst weniger prazellularer Fasern vom Ganglion 
aus auf einen weiten Bezirk des Gewebes zu yerbreiten. Solche Plexus 
sollen sich auch an den anderen sympathischen und autonomen Ganglien 
finden.

') Journ of Physiol. 31, 244, 1904. — 2) Schmidts Jahrb. d. ges. Med. 281,
113, 1904. — 3) Pfliigers Arch. 7, 19, 1886. — 4) Arch. de physiol. norm, et
pathol. 1896, p. 75. — 5) Referat in Hermann-Schwalbes Jahresber. 2, 70, 1880. —
6) Journ. of Physiol. 19, 294 ff., 1896.

Degeneration und Regeneration.
Die Degenerationsyorgange an markhaltigen sympathischen Fasern ver- 

laufen, soweit bekannt, in derselben gesetzmaBigen Weise wie an anderen 
markhaltigen Fasern. Im allgemeinen ist bei Hund, Katze, Kaninchen die 
Reizbarkeit am 4. bis 5. Tage erlóschen; doch sind einige auffallende Bei
spiele von spatem Verlust der Erregbarkeit berichtet: Schiff3) fand die 
Acceleratoren im Vagus noch am 5., 7. und sogar 11. Tage erregbar; Ar- 
loing4) beim Hunde dieselben Fasern noch am 5. Tage; derselbe Forscher 
sah beim Esel die Reizung der Acceleratoren im Vagus noch am 8. Tage und 
die der motorischen Fasern fiir den Osophagus noch am 13. Tage wirksam; 
nach Dziedziul5) biiBte der Erigens erst am 9. Tage nach der Durchschneidung 
seine Erregbarkeit ein. In bezug auf die Degeneration postzellularer Fasern 
sei erwahnt, daB Tuckett6) zwei Tage nach Durchschneidung der yorderen 
Biindel des Gangi. cervic. sup. die Erregbarkeit erlóschen fand.
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Die Regeneration durchschnittener prazellularer Fasern scheint unter 
Umstanden sehr schnell vor sich gehen zu kónnen. So sah Langley l) bei 
der Katze Riickkehr aller Funktionen des Halssympathicus, wenn auch nicht 
in vollem Umfange, schon 24 Tage nach der Durchschneidung eintreten. In 
diesem Falle waren die regenerierten Fasern marklos, so dafi also die Wieder- 
herstellung der Funktion der Markbildung vorhergeht. Am Vagus des 
Kaninchens fand Tuckettl 2) drei Jahre nach der Durchschneidung die 
Hemmungswirkung auf das Herz und die motorische Wirkung auf den unteren 
Osophagus und den Magen wieder hergestellt, aber die Wirkungen waren 
schwacher ais normal.

l) Journalof Physiol. 22, 228, 1897. — !) Ebenda 25, 303, 1900. — 8) Langley,
Journ. of Physiol. 18, 280, 1895. — 4) Ebenda 19, 297, 1896. — 5) Ebenda 22, 215,
1897. — 6) Ebenda 23, 240, 1898. — 7) Proc. Roy. Soc. 73, 489, 99, 1904.

Die Versuche iiber die Regeneration des Halssympathicus haben einige 
sehr interessante Tatsachen ergeben. Wie oben gezeigt, inneryieren die ersten 
sieben Thoracalneryen gruppenweise verschiedene Gebilde des Kopfes, so' dafi 
die oberen zu ganz anderen Gebilden gehen ais die unteren. In der Mehrzahl 
der Falle findet man nach der Regeneration jeden Neryen dieselben Wirkungen 
ausiiben wie vorher; Nikotin hebt diese Wirkung auf. Es miissen also die 
Nerven mit den ahnlichen oder sogar mit denselben Zellen sich yerbunden 
haben wie vorher. Dasselbe tritt ein, wenn man einen regenerierten Nery zum 
zweiten Małe durchschneidet. Es kommt aber auch vor, dafi die Verbindung 
nicht in normaler Weise eintritt, dafi man z. B. von dem 4. und 5. Brust- 
neryen Pupillenerweiterung erhalt und von dem 1. und 2. Erektion derllaare3).

Uber die Regeneration postzellularer Fasern liegen nur wenige Versuche 
yor. Tuckett4) fand beim Kaninchen die yorderen Biindel des Gangi, cenie, 
sup. 259 Tage nach der Durchschneidung, Langley5) bei der Katze dieselben 
Fasern nach 19 Wochen regeneriert. In dem letzteren Versuche ergab auf 
der operierten Seite Reizung der 6, statt der 3 obersten Brustnerven Pupillen
erweiterung. Das weist darauf hin, dafi zwischen den yerschiedenen Neryen
fasern (yasomotorischen, pilomotorischen, pupillodilatatorischen) kein Unter- 
schied besteht, sondern dafi es darauf ankommt, mit welchen Geweben in 
der Peripherie die postzellularen Fasern yerbunden sind.

Es wurden dann Versuche angestellt, um prazellulare Fasern ver- 
schiedener Art miteinander zu yereinigen. So yernahte Langley6) das 
zentrale Vagusende mit dem peripherischen Halssympathicus. Nach 38 bis 
123 Tagen ergab Reizung des Vagus die gewóhnlichen Wirkungen des Hals
sympathicus, Nikotin hob sie auf; es hatten sich also die Vagusfasern mit den 
Zellen des Gangi, cenie, sup. yerbunden. Durch Reizung des Laryngeus sup. 
kónnten sogar Reflexe auf den Halssympathicus ausgelost werden. Auch waren 
Anzeichen yorhanden, dafi der Vagus den zentralen Tonus des Halssympathicus 
iibernommen hatte. Ferner gluckte die Vereinigung des zentralen Lingualis 
mit dem peripherischen Halssympathicus, wonach die gefafierweiternden Fasern 
der Chorda gefafiyerengernde Wirkung ausubten. Auch der umgekehrte Ver- 
such ist Langley und Anderson7) gelungen, Vernahung des zentralen 
Sympathicus mit dem peripherischen Ende der Chorda, wonach die yasocon- 
strictorischen Fasern des Sympathicus yasodilatatorische Funktion auf die 
Submaxillaris ausubten.
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Eine zweite Gruppe von Versuchen betrifft die Vereinigung des zentralen 
Halssympathicus mit peripherischen Neryen, die zu ąuergestreiften Muskeln 
gehen. So gelang Mislawski1) die Vereinigung mit dem peripherischen 
Recurrens in 82 Tagen. Reizung des Halssympathicus ergab Bewegung des 
gleichseitigen Stimmbandes, die auch reflektorisch erfolgte. Langley2) hat 
diese Versuche bestatigt; ihm gelang ferner die Vereinigung mit dem peripheri
schen Phrenicus und dem peripherischen Accessorius, so daB Reizung des 
Halssympathicus Kontraktion des Zwerchfells, im anderen Falle des Sterno- 
cleidomastoideus ergab.

') Compt. rend. Soc. de biol. 54, 841, 1903. — 2) Journ. of Physiol. 31, 365, 
1904. — 8) Ebenda 30, 439, 1904. — 4) Ebenda 31, 365, 1904. — 8) Zentralbl. f. 
Physiol. 1901, S. 483. — 6) Ebenda 1903, S. 433. — 7) Journ. of Physiol. 25, 417, 
1900. — a) Ebenda 31, 365, 1904. — 9) 1. c.

Ein anderer Versuch betraf die Vereinigung des zentralen Endes des 
fiinften Cervicalnerven, der quergestreifte Muskeln yersorgt, mit dem peripheri
schen Halssympathicus. Nach 180 Tagen fanden Langley und Anderson 3) 
auf Reizung der Ceryicalneryen die gewóhnlichen Sympathicuseffekte (nur die 
Pupillenerweiterung war minimal); Nikotin hob die Wirkung auf.

Fiir die Móglichkeit der Vereinigung yerschiedener postzellularer 
Fasern scheint ein Versuch von Langley und Anderson4) zu sprechen. 
Der Halssympathicus wurde peripherisch yom Gangi. cervic. sup. durehsehnitten 
und das Ganglion mit dem peripherischen Teile des dicht am Schadel durch- 
schnittenen Hypoglossus yereinigt. Bei Reizung des Halssympathicus ergab 
sich keine Wirkung auf die Zungenmuskeln, wohl aber GefaB wirkung, Er- 
blassen des hinteren Zungenabschnittes.

SchlieBlich ist die Frage gepriift worden, ob prazellulare Fasern sich 
mit postzellularen yereinigen und direkt mit den Geweben in Verbindung 
treten konnen. Langendorff 5) sah bei zwei Katzen etwa 31/2 Monate nach 
Esstirpation des obersten Halsganglions Wiederherstellung der typischen 
Sympathicuswirkungen auf das Auge. J. Munk und Lewandowsky6) 
konnten in ahnlichen (im einzelnen unyeróffentlicht gebliebenen) Versuchen 
eine Wiederherstellung nicht konstatieren; ebensowenig gelang dies Langley7). 
Auch in weiteren von Langley mit Anderson8) unternommenen Experi- 
menten am Gangi. ceruic. sup., am Gangi, eiliare und Gangi, stellatum war 
das Ergebnis negatiy.

SchlieBlich wurden Versuche angestellt, ob zentripetale Neryen sich mit 
prazellularen Fasern yereinigen konnen. Langley und Anderson durch- 
schnitten den Vagus oberhalb des Gangi, trunci, das ein aberrierendes Spinal- 
ganglion darstellt, und yernahten dieses Stuck mit dem Gangi. cervic. sup. vom 
Sympathicus. 138 Tage spater zeigte die Reizung des Vagus keine derWirkungen 
des Sympathicus. Gleichfalls negatiy fiel auch die Vereinigung des unteren 
Endes des N. auricularis magnus mit dem peripherischen Halssympathicus aus.

Auf Grund aller dieser Ergebnisse teilen Langley und Anderson9) 
die Neryen in bezug auf die Regeneration in drei Klassen: 1. zentrifugale 
Fasern yom Zentralneryensystem (zu den ąuergestreiften Muskeln und autonome 
prazellulare); 2. zentrifugale Fasern von autonomen Ganglien (postzellulare);
3. zentripetale Fasern. Zwischen diesen drei Klassen ist eine funktionelle 
Vereinigung unmoglich, innerhalb einer jeden kann sie erzielt werden.
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Die funktionelle Bedeutung der autonomen Ganglien. Reflexe.
Hier mufi zunachst bemerkt werden, daB die Ganglien, wenn die pra

zellularen Fasern durchschnitten, also alle Verbindungen mit dem Zentral
neryensystem gelóst sind, doch noch lange Zeit, sogar jahrelang ihre Funktion 
bewahren.

Interessant ist die Beobachtung Andersons1), daB bei jungen Tieren die 
Durchschneidung des Halssympathicus die Entwickelung des Gangi. cenie. sup. 
nicht hindert, wohl aber die des zentralen Endes der durchschnittenen Neryen; die 
Durchschneidung der postzellularen Fasern hemmt aber nicht bloB die Entwicke
lung des Ganglions, sondern auch die des Halssympathicus. Bei erwachsenen 
Tieren glaubt Leyinsohn nach Durchschneidung des Halssympathicus Verande- 
rungen in den Zellen der unteren Abschnitte des Gangi. cervic. sup. beobachtet 
zu haben.

*) Journal of Physiol. 28, 499, 1902; iiber Zellyeranderungen im Gangi, cenie, 
sup. cf. auch Bruckner, Compt. rend. Soc. d. Biol. 1901, p. 982; Leyinsohn, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1903, S. 438. — 2) Die Bewegung der Iris, Braunschweig 1855. 
— 3) Lehre d. Inn. d. Pupillenbew. Wiesbaden 1893. — 4) Klin. Monatsschr. f. 
Augenheilk. 38, 129, 1900. — 5) Arch. slayes d. Biol. 3, 322, 1887. — “) Arch. f. 
(Anat, u.) Physiol. 1898, S. 124. Verf. yertritt hier die Ansicht, daB die Ganglien 
die Bedeutung yon Relais haben, in denen eine Verstarkung der aus den pra
zellularen Fasern anlangenden Impulse stattfindet. —■ 7) Anderson, Journ. of 
Physiol. 30, 290, 1904, hier auch Literatur, cf. Leyinsohn, Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1904, S. 475.

Es fragt sich nun, ob die Ganglien auch selbstandig Impulse abgeben, 
einen tonischen EinfluB auf die zugehórigen Gewebe ausuben kónnen. Ein 
solcher EinfluB wurde behauptet, da nach Exstirpation des Gangi, cenie, sup., 
an dem die friihesten und zahlreichsten Versuche iiber diese Frage angestellt 
sind, die Pupillenyerengerung gróBer ist ais nach bloBer Durchschneidung des 
Halssympathicus [Budge2), Braunsteins), Langendorff4)]; von anderer 
Seite wurde aber bezweifelt, daB das immer der Fali ist. Ebenso wurde von 
Franęois-Franck und von Jegorow") behauptet, daB nach Durchschnei
dung der kurzeń Ciliarneryen bzw. nach Exstirpation des Gangi, ciliare die 
Pupillenerweiterung gróBer ist ais nach Durchschneidung des Oculomotorius. 
Zu entgegengesetztem Resultat kam P. Schultz6); bei reizloser Ausschaltung 
der Neryen konnte er weder am Gangi, ciliare, noch am Gangi, cenie, sup. 
einen Tonus feststellen.

Wenn bei demselben Tiere die Pupille auf der Seite, auf der das Gangi, cenie, 
sup. entfernt ist, in der Norm enger ist ais auf der anderen Seite, auf der der Hals
sympathicus durchschnitten ist, so dreht sich dies Verhaltnis in der Narkose, in der 
Dyspnoe und nach dem Tode um, „paradoxe Pupillenerweiterung". Uber die Ur
sache dieser von Langendorff so genannten Erscheinung hat sich in neuester 
Zeit eine lebhafte Diskussion erhoben, auf die hier nicht eingegangen werden 
kann. Auch fiir die Membrana nictitans, fiir den Retraktor des Auges und fiir die 
Muskeln der Augenlider sind paradoxe Wirkungen beschrieben worden7).

Auch fiir andere autonome Ganglien ist eine tonische Wirkung behauptet 
worden, laBt sich aber noch weniger aufrecht erhalten. Das schlieBt natiirlich 
nicht aus, daB die Ganglien unter beson dereń Verhaltnissen durch lokale Ein- 
fliisse gereizt werden und Impulse zu den Geweben abgeben. So erklart Langley 
die paralytische Speichelsekretion nach Durchschneidung der Chorda durch eine 
dauernde Erregung des Submaxillarganglions. Auch die oben beschriebenen 
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Unterschiede in den Erfolgen nach Durchschneidung der Nn. splanchnici und 
nach Exstirpation des Plexus solaris lassen sich nicht anders erklaren, ais 
dafi das Ganglion einen Tonus auf die peripherischen Gewebe ausiibt. Doch 
scheint dies nicht immer in ahnliehen Fallen einzutreten, wenigstens betonen 
Lewandowsky und P. Schultz in ihren oben erwahnten Versuchen, dafi 
es keinen Unterschied macht, ob das Gangi, mesent. inf. und der Plexus 
hypogastricus erhalten hleiht oder nicht.

Eine andere Funktion, die man den autonomen Ganglien zugeschrieben 
hat, ist die, ein lokales Reflexzentrum zu sein. Die alteste hierher gehórige 
Beobachtung ist die von Cl. Bernard fiir das Gangi. submaxillare. Eine 
Reflexwirkung konstatierte ferner Sokownin fiir das Gangi, mesent. inf. 
Durchtrennt man die Verbindungen des Gangi, mesent. inf. mit dem Riicken
mark und reizt dann das zentrale Ende eines durchschnittenen Hypogastricus, 
so erhalt man Kontraktion der Blase auf der entgegengesetzten Seite. Diesen 
Versuch haben Langley und Anderson1) bestatigt; neben der Blasen- 
kontraktion sahen sie aber noch andere Wirkungen auftreten, wie sie vom 
Gangi, mesent. inf. ausgelost werden; sie erhielten ferner ahnliche Reflexe an 
den Pilomotoren des Lendensympathicus. Langley hat dann weiter auch 
Gefafireflexe gefunden; pilomotorische und vasomotorische Reflexe sah er 
ferner in der Thoracal- und in der Sacralregion. Langley zeigte nun, 
dafi fiir diese Reflexe zwei Tatsachen charakteristisch sind: 1. dafi sie durch 
Nikotin aufgehoben werden, wahrend Reizung des peripherischen Endes volle 
Wirkung zeigt; 2. dafi sie aufgehoben werden, wenn die prazellularen Fasern 
durchsehnitten und degeneriert sind. Hieraus geht hervor, dafi die Uber- 
tragung im Ganglion stattfinden und durch prazellulare Fasern geschehen 
mufi. Prazellulare Fasern, welche nicht in diesem Ganglion enden, sondern 
in einem mehr peripherischen, geben Collaterale an das Ganglion ab, indem 
sie es durchlaufen. Die Erregung bei dei- Reizung durchlauft nun die pra
zellularen Fasern rucklaufig nach oben, geht durch die Collateralen auf die 
Zellen des Ganglions uber und lauft in dereń Neuriten wieder herab zu den 
Geweben. Diese Reflexe sind also wesentlich von den gewóhnlichen Reflexen 
verschieden. Langley hat sie deswegen „Pseudoreflexe“ genannt oder auch 
„prazellulare Axonreflexe“, und er ist der Meinung, dafi alle sogenannten 
Reflexe der autonomen Ganglien sich auf solche Axonreflexe zuriickfiihren 
lassen, und dafi hierbei nicht wie bei den gewóhnlichen Reflexen zentripetale 
Fasern im Spiel sind. Beilaufig sei bemerkt, dafi diese Axonreflexe dazu 
dienen kónnen und von Langley2) auch dazu benutzt worden sind, festzu- 
stellen, mit wie vielen Ganglien die prazellularen Fasern in Verbindung 
stehen.

') Journ. of Physiol. 16, 410, 1894. cf. ferner Langley, British Assoc. Add. 
Sci. Reports, 1899. Linąuentenaire de la Soc. de Biol. 1899, p. 220; Bicesche di 
Fisiol. e Scien. aff. ded. al Prof. Luciani 1900. — 2) Journ. of Physiol. 25, 364, 1900.

Móglich waren iibrigens auch nach Langley postzellulare Axonreflexe, 
indem eine Erregung von einem Zweige der Endausstrahlung der post
zellularen Faser im Gewebe auf einen anderen Zweig ubergeht. Doch betont 
Langley selbst, dafi fiir ihr Vorkommen kein Beweis vorliegt.

Fai.it man alles iiber die autonomen Ganglien Vorliegende zusammen, so 
mufi man sagen, dafi noch weitere Versuche nótig sind, um Aufklarung zu 
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yerschafien iiber ihre Bedeutung und besonders iiber die Frage, ob und unter 
welchen Umstanden sie selbstandig einen Tonus auszuuben yermogen.

Die zentripetalen (sensiblen) Fasern.
Es ist eine seit langem verbreitete Annahme, daB die Eingeweide unter ge- 

wohnlichen Umstanden sehr wenig schmerzempflndlich sind, wenigstens mechani- 
schen Reizen gegeniiber (Druck, Stechen, Schneiden), dafi sie aber unter pathologischen 
Bedingungen der Sitz heftiger Schmerzen werden konnen. Dabei ist charakteristisch, 
daB der Schmerz in gewissen Fallen irradiiert, indem er auf bestimmte Hautpartien 
iibergreift. Die Berechtigung jener Annahme und die Erklarung letzterer Er- 
scheinung ist an anderer Stelle dieses Handbuehes erortert worden1). Hier ist nur 
zu priifen, welche physiologische Grundlage dafiir gegeben werden kann. Sichei- 
ist, daB die Nerven des bulbaren und des sacralen Systems, ebenso wie die des 
eigentlichen Sympathicus zentripetale Fasern enthalten, doch ist ihre Zahl sehr 
ungleich. Diese kann man feststellen, wenn man die vordere Wurzel eines Nerven- 
stammes durchschneidet und, nachdem Degeneration eingetreten ist, die erhaltenen 
markhaltigen Fasern in dem gemischten Neryen zahlt. So haben Langley und 
Anderson2) gefunden, daB im Hypogastricus nur etwa ein Zehntel der mark
haltigen Fasern sensibel sind, und ahnlich ist wahrscheinlich das Verhaltnis in den 
Nn. splanchnici', im Erigens ist die Zahl betrachtlich groBer3). Der Halssympathicus 
enthalt keine sensiblen Fasern, wovon man sich leicht iiberzeugen kann, indem 
Reizung des thoracalen Teiles des durchschnittenen Halssympathicus keine Reflex- 
bewegung und keine Blutdrucksteigerung gibt. Fiir den Grenzstrang sind die weiBen 
Rami communicantes die Bahnen, auf denen, wie die motorischen Fasern vom Riieken- 
mark zum Sympathicus heraustreten, so auch die sensiblen vom Sympathicus in das 
Ruckenmark eintreten. Jeder weiBe Ramus enthalt sensible Fasern, denn Reizung 
des zentralen Endes des durchschnittenen Astes gibt Reflexbewegung und Blutdruck
steigerung. Ob auch auf dem Wege der grauen Rami sensible Fasern eintreten, ist 
fraglich. Zwar enthalten die grauen Rami, wie die Degenerationsmethode lehrt, wohl 
eiń oder zwei zentripetale Fasern, aber man erhalt bei Reizung keine Reflexwirkungen. 
Die sensiblen Fasern, die in den weiBen Rami yerlaufen, haben ihre Verbreitung 
in den Eingeweiden der Brust- und Bauchhohle. Hier greifen sie in das Gebiet 
der bulbaren Neryen ein, aber ihre Beteiligung ist allem Anscheine nach starker 
ais die der bulbaren Neryen. Die meisten Fasern, die auf elektrische Reizung 
SchmerzauBerung geben, laufen durch die sympathischen Neryenbiindel und nicht 
durch den Vagus. Damit stimmt iiberein, daB Reizung des Vagus unterhalb des 
Diaphragma bei Tieren wenig oder gar keinen Schmerz yerursacht. Bei der Katze 
enthalt der Sympathicus zentripetale Fasern, die man zu den Paccinischen 
Kbrperchen des Mesenteriums yerfolgen kann. Keine sensiblen Fasern schickt der 
Sympathicus zur Haut und, da der Halssympathicus keine enthalt, zum Kopf; die 
sensiblen Fasern hierfiir sind in den Cerebrospinalneryen enthalten.

') 3, 699. — s) Journ. of Physiol. 17, 185, 1894. — 3) Ebenda 19, 377, 1895.
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Anatomische Vorbemerkungen.
Die ąuergestreifte Muskulatur des Menschen und der Wirbeltiere kommt vor 

entweder in Form ein-, hochstens zweikerniger kurzer yerastelter Zellen, die mit
einander zu einem Netze verwachsen sind: Dies ist der Bau des Herzmuskels, iiber 
dessen Eigenschaften im ersten Bandę berichtet ist. Oder in Form von vielkernigen, 
langen, zylindrischcn Strangen: Die Fasern der Skelettmuskeln. Jeder Muskel im 
makroskopisch-anatomischen Sinne besteht aus einer Vielheit solcher Fasern, die 
durch im ganzen sparliches Bindegewebe, von dem Charakter des sogenannten 
fibrillaren, ungeformten Bindegewebes, zusammengehalten werden. Stellenweise 
treten im Muskel starkere Bindegewebsziige auf, durch die eine Anzahl Fasern 
zu einem Biindel vereinigt und von benachbarten Biindeln mehr oder weniger 
scharf abgegrenzt werden. Endlich besitzt der ganze Muskel eine bindegewebige 
Hiille. Fiir letztere ist dei- Ausdruck Perimysium externum gebrauchlich, wahrend 
das zwischen den Fasern befindliche Bindegewebe ais Perimysium internum bezeich
net wird. Haufig verdichtet sich das Bindegewebe an der Oberflache oder auch 
im Innern des Muskels zu blatt- oder bandformigen Fascien. Aus Bindegewebe, und 
zwar wie die Fascien aus geformtem und geordnetem Bindegewebe, bestehen auch 
die Sehnen, durch welche die Muskelfasern unter sich (Inscriptiones tendineae), mit 
den Knochen oder anderen zu bewegenden Teilen yerbunden sind1).

’) Behrens, Kossel u. Schief f erdecker, Gewebelehre (Braunschweig 1891),
2, 142, 245, 255; Ranyier, Techn. Lehrb. (Leipzig 1888), S. 470‘ff. — 2) J. Konig, 
Chem. der menschl. Nahrungs- und GenuBmittel, Berlin 1889, Bd. I.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 27**

Die Ziige des Perimysium internum bilden zugleich die StraBen, auf welchen 
Blut- und LymphgefaBe sowie Neryen in den Muskel eindringen. In dem Binde
gewebe findet ferner die Ablagerung des Fettes statt, das bei gemasteten Tieren 
30 und mehr Frozent des Gewichtes ausmachen kann* 2). Zwischen allen diesen 
Gebilden bleiben Raume, die mit Lymphe gefiillt sind. Wird der Muskel in anders- 
artig zusammengesetzte Lósungen eingehangt, so findet im allgemeinen ein Aus- 
tausch yon geldsten Substanzen statt. Das Perimysium externum und internum ist 
somit fiir die meisten wasserloslichen Substanzen, anorganische wie organische, 
durchgangig. Kolloidal geloste Korper, wie EiweiB oder Dextrin, dringen dagegen 
sehr schwer, wenn iiberhaupt ein. Bei der Bewegung der Muskeln wird die Lymphe 
durch die LymphgefaBe abgefiihrt.

Die Muskelfasern sind im Sinne der Histologie Zellen, die aus ihren embryo- 
nalen Dimensionen durch Verlangerung und Kernwucherung sehr stark heraus- 
gewachsen sind. Sie gehoren mit den Elementen des Neryensystems zu den 
groBten Zellen des menschlichen Kórpers. Jede Faser ist umschlossen yon dem 
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Sarkolemm, einer diinnen, struktur- und kernlosen Haut, die von den meisten 
Autoren ais ein Ausscheidungsprodukt der Muskelzelle betrachtet wird. Das Sar- 
kolemm ist in ahnlichem Grade wie das Perimysium fiir im Wasser gelbste Stoffie 
durchgangig. Der wesentliche Bestandteil der Muskelfaser ist das allen lebenden 
Zellen eigentumliche Protoplasma, das hier durch eine besondere Differenzierung 
ausgezeiohnet ist. Der Umfang und die Art der Differenzierung und die Ver- 
teilung der Kerne innerhalb des Protoplasmas bilden Unterschiede bezeichnender 
Art sowohl zwischen den yerschiedenen Muskeln eines Tieres, ais denen yerschie- 
dener Tiere. Diese Verschiedenheiten kónnen hier nur teilweise, insbesondere 
soweit ihnen funktionelle Bedeutung zukommt, beriicksichtigt werden1).

’) Beziiglich der histologischen Literatur sei auf den Artikel: Struktur der
kontraktilen Materie von M. Heidenhain, Ergebn. d. Anat. u. Entw. 8, 1, 1898
yerwiesen. — !) Uber Ausnahmen von diesen Regeln vgl. Knoll, Denkschr. d.
Wien. Akad. 58, 685, 1891. — 3) A. a. O. S. 467. — 4) Knoll, a. a. O. S. 692. —
5) Griitzner, Bresl. arztl. Zeitschr. 1883, Nr. 24; Knoll, a. a. O. S. 690. —
6) A. a. O. S. 692.

Die Differenzierung des Protoplasmas, hier speziell ais Sarkoplasma bezeichnet, 
besteht in der Umwandlung desselben in feinste Faden oder Fibrillen, welche die 
Faser in ihrer ganzen Lange durchziehen. Sie liegen seiten isoliert und niemals 
gleichmafiig iiber den Faserąuerschnitt verteilt, vielmehr zu Biindeln oder „Muskel- 
saulchen" yereinigt. Die Abgrenzung derselben ist dadurch gegeben, daB die Um
wandlung des Sarkoplasmas keine yollstandige ist; es bleiben stets gróBere oder 
kleinere Beste desselben unverandert zuriick, namentlich in der Umgebung der 
Kerne, sodann in Form von Hiillen um die Fibrillen bzw. Fibrillenbiindel. Dadurch 
entsteht auf dem Querschnitt der Faser eine zierliche, fiir Spezies und Muskelart 
bezeichnende Felderung. Die ąuergestreiften Muskeln der Saugetiere und des 
Menschen zeigen, abgesehen von dem Herzmuskel, zumeist eine dichte Zusammen- 
drangung der Fibrillenbiindel, die deshalb auf dem Querschnitt polygonal abge- 
plattet und durch sparliche Mengen yon Sarkoplasma gesondert erscheinen. Die 
Kerne liegen grbBtenteils an der Oberflache der Faser, dicht unter dem Sarko
lemm, yereinzelt auch im Innern.

Das Sarkoplasma enthalt auBer den Kernen stets zahlreiche Einschliisse in 
Form feinster Trbpfchen oder Kórnchen, die hauflg entlang den Fibrillen in Reihen 
geordnet sind. In der Regel, namentlich in jugendlichen Muskeln, sowie zu ge
wissen Jahreszeiten laBt sich durch Osmium schwarzbares Fett in feinster Verteilung 
nachweisen. Protoplasmareiche Muskeln erscheinen infolge dieser Einschliisse bei 
der mikroskopischen Betrachtung triib, sie sind ferner meist dunkler gefarbt (rbter) 
ais die protoplasmaarmen* 2). Ais weitere Eigentiimlichkeit sarkoplasmareicher 
Muskeln sei erwahnt, dafi ihre Fasern im allgemeinen diinner sind und leichter in 
Fibrillen zerspalten werden kónnen. Die von Ranyier behauptete Verschiedenheit 
in der Verteilung der Kerne3) ist von Knoll nicht bestatigt worden4).

Wahrend bei den Wirbellosen meist eine scharfe Sonderung zwischen sarko- 
plasmareichen bzw. -armen Muskeln besteht, kommen die beiden Faserarten in den 
Muskeln der Wirbeltiere in der Regel gemischt yor5). Ein Unterschied besteht 
nur insofern, ais in manchen Muskeln die triiben, in anderen die hellen Fasern 
iiberwiegen. Nach Knoll enthalten die Augenmuskeln, die Kaumuskeln und das 
Zwerchfell yorwiegend triibe Fasern, und er kommt auf Grund dieser und anderer 
Befunde zu der sehr ansprechenden Annahme, dafi Muskeln, die andauernde Arbeits- 
leistungen zu yerrichten haben, yorwiegend triibe, sarkoplasmareiche Fasern ent
halten 6). In bester Ubereinstimmung hiermit steht die Tatsache, daB die Herzen 
aller Wirbeltiere ausschliefilich aus triiben Muskelzellen bestehen.

Die Fibrillen zeigen eine periodisch wiederkehrende regelmaBige Gliederung 
aus dunkleren, das Licht starker brechenden (mit Hamatoxylin sich stark farbenden) 
Abschnitten und helleren Zwischenlagen, aus denen sie der Lange nach zusammen- 
gesetzt erscheinen. Da die Fibrillen eines Biindels stets so zusammengefaBt sind, 
dafi gleichartige Abschnitte in derselben Querebene liegen, so zeigt das Fibrillen- 
biindel eine mit der Fibrille iibereinstimmende Zeichnung. Diese Korrespondenz 
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gilt mehr oder weniger streng auch fiir die Gesamtheit der Bundel einer Muskel
faser. Letztere zeigt daher in der Flachenansicht eine der Fibrillengliederung 
entsprechende Banderung, welche ihr den Namen der ąuergestreiften Faser ein- 
getragen hat.

Ais Grenze eines Fibrillengliedes wirdeine stets vorhandene scharfe Querlinie 
angenommen, die mit Z (Zwischenschicht) bezeichnet wird. In der Mitte zwischen 
zwei Z findet sich die den groBten Teil des Fibrillengliedes einnehmende dunkle 
Querschicht in ihrer etwas helleren Mitte haufig von einer feinen Querlinie M 
(die Mittelschicht) durchzogen. Von den zugehorigen Z ist Q stets durch die 
weniger machtigen hellen Schichten J abgegrenzt, die ihrerseits bei manchen 
(Kafer-) Muskeln wieder von der dunkleren Schicht N (Nebenschicht) durchsetzt 
ist. N kann unmittelbar an Z angrenzen oder durch eine hellere Schicht E von Z 
getrennt sein. Man vergleiche hierzu die von Bollett1) entworfenen schematischen 
Darstellungen. Auf Grund von Mazerationsbildern mul! zwischen dem Sarkoplasma 
und der Schicht Z ein besonders inniger Zusammenhang angenommen werden 
(Rollett!). Dort, wo eine Fibrille endigt, bildet immer eine der Schichten J oder E 
den SchluB3).

’) Denkschr. d. Wien. Akad. 49, 81, 1885. Tafel I, Fig. 5, A bis C, reprodu-
ziert in Biedermann, Elektrophysiologie, S. 35. — * 2) A. a. O. S. 97. — s) Engel-
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 26, 53, 1881. — 4) Denkschr. d. Wien. Akad. 
15 (1858), ferner in Strickers Gewebelehre 1, 170, 1871. Man vergleiche auch
Ambronn, Anleitung zur Benutzung des Polarisationsmikroskops, Leipzig 1892. —
5) Schiefferdecker und Kossel, Gewebelehre 2, 137, 1891; Bollett, Wien.
Denkschr. 58, 41, 1891. — 6) Rollett, a. a. O. S. 91. — 7) v. Ebner, Unters.
iiber die Ursachen der Anisotropie usw., Leipzig 1882, S. 88 ff.

Betrachtet man eine im Buhezustande befindliehe Fibrille bzw. ein Fibrillen- 
biindel im polarisierten Licht, so findet man die im gewohnlichen Lichte dunklen 
Teile doppelbrechend, d.h. sie erscheinen im dunklen Gesichtsfelde der gekreuzten 
Nikols heli bzw. farbig, wenn die Faserachse mit keiner der beiden Polarisations- 
ebenen zusammenfallt. Die im gewohnlichen Licht hellen Teile, J und E, erscheinen 
dagegen unter den genannten Umstanden in jeder Lagę dunkel, sind also 
einfach brechend. Heine Faserąuerschnitte sind ebenfalls bei jeder Orientierung 
zwischen gekreuzten Nikols dunkel, woraus folgt, daB die ais doppelbrechend er- 
kannten Teile der Fibrille einachsig doppelbrechend sind und daB ihre optische Achse 
parallel zur Faserachse orientiert ist. Aus den Interferenzfarben, die die Muskel- 
fasern iiber einem Gipsplattchen Rot I. Ordnung zeigen, ergibt sich ferner, daB die 
lange Achse des Elastizitatsellipsoides parallel der Faserachse orientiert ist. Die 
Faser ist demnach positiv einachsig doppelbrechend, wie zuerst Briicke durch 
sinnreiche Verfahrungsweisen gezeigt hat 4).

Gerat die Muskelfaser in den kontrahierten Zustand, so erleidet das mikro- 
skopische Bild wesentliche Veranderungen. Zunachst wird die Faser bzw. das 
kontrahierte Stiick derselben kiirzer und dicker; gleichzeitig hellen sich die in der 
ruhenden Faser dunklen Bander auf, wahrend die hellen dunkel werden. Nament- 
lich ist es die Umgebung von Z, die sich in eine sehr dunkle, in weitere Einzel- 
heiten nicht mehr auflosbare Schicht (Kontraktionsschieht) umwandelt, wahrend Q 
(mit Ausnahme von Uf) sich aufhellt5).

Im Gegensatz zu den Veranderungen im gewohnlichen Licht, bleibt bei der 
Betrachtung des kontrahierten Muskels im polarisierten Licht die Doppelbrechung 
oder Anisotropie von Q erhalten, und ebenso wenig andern sich die einfach 
brechenden Eigenschaften (Isotropie) von J (und E). Es muB indessen bemerkt 
werden, daB der Gangunterschied zwischen ordinarem und extraordinarem Strahl 
und die dadurch bedingte Farbung der anisotropen Teile beim Ubergang in den 
kontrahierten Zustand trotz Verdickung der Faser nicht notwendig zunimmt, viel- 
mehr haufig unverandert bleibt oder sogar abnimmt6). Bringt man die Faser 
unter Bedingungen, die eine Verdickung bei der Kontraktion ausschlieBen, so sinkt 
die Doppelbrechung7).

Wie weiter unten (S. 433) noch zu erwahnen sein wird, andert die Muskel
faser bei der Kontraktion nicht ihr Volum. Dieser Satz gilt aber nicht fiir die 
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Fibrillenglieder. Engełmann1) hat durch genaue Messungen gezeigt, daB die 
anisotrope Suhstanz an der Verkiirzung viel weniger teilnimmt ais die isotrope. 
Bei einer Verkiirzung yon 70 Proz., d. h. auf etwa ein Drittel der urspriinglichen 
Lange, hat sich die anisotrope Suhstanz auf noch nicht die Halfte, die isotrope auf 
ein Zehntel ihrer urspriinglichen Hohe verkiirzt. Beriicksichtigt man die Konstanz 
des Gesamtyolums, so ergibt sich, daB das Volum der anisotropen Substanz auf 
etwa das doppelte ansteigt, das der isotropen auf ungefahr ein Drittel sinkt. Der 
Vorgang kann kaum anders denn ais eine yeranderte Verteilung des Wassers auf- 
gefafit werden, wahrscheinlich bedingt durch einen Wechsel in der Quellbarkeit 
der festen Teile®).

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 571, 1880. — 2) Engełmann, ebenda 7, 155,
1873; man vgl. dagegen Hiirthle, Biol. Centralbl. 27, 112, 1907. — 8) Denkschr.
15 (1858). — 4) A. a. O. — 6) Vgl. van’t Hoff, Vorlesungen 2, 140, Braunschweig
1899. — 6) Pogg. Ann. 151, 151, 1874; Wied. Ann. 13, 110, 1881; 35, 497, 1888. —
7) Ambronn, Ber. d. deutschen botan. Gesellsch. 6, 85 u. 226, 1888; 7, 103, 1889;
Ber. d. Gesellsch. d. Wiss. Leipzig 1890, S. 415; 1895, S. 37. — 8) Pfaff, Pogg.
Ann. 108, 598. — °) Ambronn, Ber. d. deutschen botan. Gesellsch. 7, 103, 1S89. —
10) Archiyes de physiol. 1874, S. 774.

Uber die Ursachen der Doppelbrechung des Muskels ist eine Klarung der An- 
sichten noch nicht erreicht. Briicke hatte seinerzeit8) die doppelbrechenden Fi- 
brillenglieder (die sarcous elements Bowmans) ais eine Vereinigung von positiy 
einachsigen Kristallchen (Disdiaklasten) aufgefafit, die alle mit ihrer Achse parallel 
der Faserrichtung orientiert sind. v. Ebner* 4) hat dann diese Annahme, wie 
iiberhaupt die Vorstellung von kristallinischen Micellen ais Bauelemente der doppel
brechenden Gewebe (im Sinne Nagelis) einer strengen Kritik unterzogen und trat 
auf Grund ausgedehnter und wertvoller Versuche dafiir ein, daB wenigstens in den 
tierischen Geweben die Anisotropie ausschlieBlich yon Spannungsunterschieden her- 
riihrt, die bei dem Wachstum entstehen. Die Orientierung des Elastizitatsellip- 
soides sollte durch die Natur des Wachstumsprozesses naher bestimmt sein. Auf 
Grund von Beobachtungen von kolloidalen Lósungen, die im Zustande mechani- 
scher Deformation einer raschen Hartung unterworfen waren, sucht er die Fibrillen- 
bildung und die Doppelbrechung auf dieselbe Ursache, eben die Deformation, 
zuriickzufiihren und ihr so haufig gleichzeitiges Vorhandensein zu begriinden. So 
geistvoll und beachtenswert diese Versuche sind, so kann ihnen doch gegenwartig 
nicht mehr eine so umfassende Bedeutung zuerkannt werden, wie vor 20 Jahren. 
Die erweiterten Kenntnisse iiber die Beziehungen zwischen Kristallbau und Molekular- 
konfiguration 5), die Beobachtungen von Maxwell, Kundt, de Metz6) iiber die 
bei rascher Bewegung auftretende Doppelbrechung in gewissen Lósungen, lassen 
die Annahme doppelbrechender Micellen bzw. Molekule ais Strukturelemente or- 
ganischer Gebilde viel besser ais friiher begriindet erscheinen. In manchen Fallen, 
wie bei der (negativ einachsigen) Doppelbrechung des Nervenmarkes, sowie den ver- 
korkten und kutikularisierten Pflanzenmembranen, ferner bei den pleochroitischen 
Farbungen kann der Nachweis kristallinischer Einlagerungen ais sicher erbracht 
gelten7). Nach diesen Erfahrungen wird man den Versuch, die Doppelbrechung 
tierischer Gewebe einheitlich zu deuten, ais verfriiht betrachten und in jedem 
Einzelfalle den Nachweis yerlangen miissen, ob die Anisotropie durch Spannungen, 
durch Micellarstruktur oder durch beides bedingt ist. In dieser Bichtung fehlt es 
beim Muskel noch vóllig an Anhaltspunkten. Die Polarisationserscheinungen bei 
der Deformation und der Zusammenziehung sind experimentell noch nicht eindeutig 
genug, um entscheidend zu sein. Selbst wenn, wie v. Ebner in gewissen Fallen 
beobachtete, die Dehnung des Muskels zu einem Steigen der Doppelbrechung fiihrt, 
so liegt darin noch kein Beweis gegen die Micellartheorie, weil auch die Doppel
brechung von Kristallen durch Deformation yerandert wird8). Andererseits kommt 
dem Auftreten von Spannungen wahrend des Wachstums oder durch funktionelle 
Beanspruchung insofern eine Bedeutung fiir die Doppelbrechung zu, ais dadurch 
eine Orientierung anisotroper Molekule oder Molekiilkomplexe móglich ist9).

Die Querstreifung der Muskeln gibt, wie ein Abbesohes Gitter, Veranlassung 
zu Beugungserscheinungen, die von Banvier zuerst beschrieben10) und dann von 
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Zoth naher untersucht worden sind1). Bernstein8) hat die Spektra des leben- 
den Muskels und ihre Veranderung wahrend der Zuckung photographiert. Dei- 
Verkiirzung des Muskels entspricht ein Auseinanderriicken der Spektra; gleich
zeitig wird der Muskel durchsichtiger.

Die Verhindung der ąuergestreiften Muskelfasern mit den zentrifugalen 
Neryen geschieht bei den Reptilien, V<5geln und Saugern durch sogenannte End- 
platten, kernreiche Anhaufungen yon kornigem Protoplasma an der Oberflache der 
Fasern, in welchen je eine Neryenfaser unter Verlust ihres Markes eintritt und 
sich geweihartig yerastelt 3). Das Sarkolemm yerschmilzt an der Eintrittsstelle mit 
der TTenlesehen Scheide der Neryenfaser4). Das Protoplasma der Endplatte kommt 
demnach in unmittelbare Beriihrung mit dem Sarkoplasma, anscheinend ohne mit 
demselben zu yerschmelzen; man yergleiche insbesondere die von Kiihne5) ab- 
gebildeten Schnitte. Gegen eine Verschmelzung sprechen auch experimentelle 
Erfahrungen von Locke, Oyerton u. a., s. unten S. 503 °). Kurze Muskelfasern, 
besitzen in der Regel nur eine, ungefahr in Mitte ihrer Lange gelegene Neryenendi- 
gung, langere Fasern aber zwei oder mehrere 7). Die Zahl der in einen Muskel ein- 
tretenden Neryenfasern ist aber trotzdem stets kleiner ais die der Muskelfasern, 
weil erstere sich yielfach teilen8). Nach H. H. Donaldson9) gilt fiir das Hinter- 
bein des Frosches der Satz, dafi die Zahl der Neryenfasern fiir jeden der Ab- 
schnitte des Beines in einfachem Verhaltnis steht zum Gewicht der Muskulatur 
(und zur GroBe der Hautflache). Eine Verallgemeinerung dieses Satzes ist, wenig
stens fiir den Menschen, nicht móglich. So hat z. B. Krause10) im Okulomotorius 
15000, H. Rosenthal im Trochlearis 1100 bis 1200, im Abducens 2000 bis 2500 
Fasern gezahlt. Rechnet man, unter Abzug der fiir die Binnenmuskeln des Auges 
bestimmten Fasern, fiir alle sechs Muskeln eines Auges, im Gesamtgewicht von 
rund 3 g, 18 000 Neryenfasern, so waren auf Grund des Donaldsonschen Gesetzes 
fiir die gesamte Muskulatur des erwachsenen Menschen von etwa 30 000 g Gewicht 
180 Millionen Neryenfasern anzusetzen. Stilling fand jedoch nur 300 000 in den 
yorderen Wurzeln des Riickenmarksll). Zu den Muskeln des Rumpfes und der 
GliedmaBen gehen somit viel weniger Neryenfasern ais zu den Augenmuskeln. Hier- 
aus folgt, daB die Neryenfasern des Okulomotorius weniger Teilungen erleiden ais 
die der yorderen Wurzeln des Riickenmarks. Dies ist insofern von physiologischer 
Bedeutung, ais nur solche Muskelfasern einer isolierten Erregung fahig erscheinen, 
die mit einem ungeteilten Neryen in Verbindung sind18). Wahrscheinlich gilt der 
Satz, daB auf eine gegebene Zahl von Muskelfasern um zo zahlreichere unyerastelte 
und wenig yerastelte Neryenfasern kommen, je feiner und abgestufter die Bewe
gungen des Muskels sind. Uber die sonstigen Beziehungen zwischen Muskel und 
Nery in phylogenetischer und histogenetischer Beziehung yergleiche man die zu- 
sammenfassenden Darstellungen von v. Bardeleben13) und Nussbaum14), ferner 
Harrison15); iiber Anpassung der Muskeln an ihre Funktion Joachimsthalle).

*) Wiener Sitzungsber. 99 (3), 421, 1890. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 
61, 285, 1895. — 3) Kiihne, Zeitschr. f. Biol. 23, 1, 1887. Bei den Arthropoden 
kommt eine doppelte Inneryation durch zwei nebeneinander yerlaufende nicht 
anastomosierende Neryenfasern sehr haufig, yielleicht regelmaBig yor. Mangold, 
Zeitschr. f. allgemeine Physiol. 5, 135, 1905. — 4) Ranyier, Leęons sur 1’histologie 
du systeme nerveux 2, 309, Paris 1878; Techn. Lehrbuch S. 766. — 5) A. a. O. 
Tafel B, Fig. 30 bis 40. — °) Uber die Ansichten anderer Autoren yergleiche man 
K&lliker, Gewebelehre 1, 387, 1889. — 7) Kiihne, Uber die peripheren End- 
organe der motorischen Neryen, Leipzig 1862; Unters. aus dem physiol. Institut 
Heidelberg 2, 187; 3, 103; Zeitschr. f. Biol. 20, 531, 1884; Sandmann, Arch. f. 
Physiol. 1885, S. 240. — 8) Vgl. hierzu Mays, Zeitschr. f. Biol. 20, 449, 1884 und 22, 
354, 1886. — 9) Journ. of compar. Neurology 13, 223, 1903. — 10) Zitate nach 
H. Vierordt, Tabellen, S. 109. Jena 1893. — “) Zitiert nach Schwalbe, Nerven- 
lehre, 8. 382, Erlangen 1881. — ls) Vgl. Kiihne, Zeitschr. f. Biol. 22, 305, 
1886. — 13) Ergebn. d. Anat. 8, 112 bis 123, 1898. — 14) Ebenda 11, 228 bis 
273, 1901. — 15) American. Journ. of Anat. 3, 197, 1904. — l6) Arch. f. Physiol.
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I. Mechanische Eigenschaften des ruhenden und tatigen Muskels.

A. Mechanische Eigenschaften des ruhenden Muskels.
Der ruhende oder erschlafite Muskel ist, sofern er nicht durch ein- 

gewachsene Sehnen versteift wird, ein sehr weiches und schmiegsames Ge
bilde, das in bezug auf seine Konsistenz am ehesten mit einer Gallerte ver- 
glichen werden kann. Wie diese ist er elastisch und,,solange es sich nur um 
geringe Beanspruchungen handelt, leicht deformierbar.

Am genauesten untersucht, weil funktionell am wichtigsten, ist das Yer
halten gegen Zug in der Richtung der Fasern. Dreser1) hat nachgewiesen, 
daB die Dehnungskurye des ruhenden Muskels nicht der Wertheimschen 
Hyperbelgleichung geniigt. Sie besitzt nur bei schwachen Dehnungen den 
Charakter einer Hyperbel (und zwar mit stetig zunehmender Hauptachse), 
geht aber dann weiterhin durch eine parabolische in eine elliptische Kurve 
uber. Letzteres wiirde besagen, daB der Muskel unter der Einwirkung 
geniigend groBer Zugkrafte sich wieder verkiirzen miiBte2). Richtiger ist es, 
zu folgern, daB die Zuriickfiilirung der Dehnungskurve auf eine Kegelschnitts- 
linie ganz willkiirlich ist. Das stetig sich andernde Verlialten des Muskels 
ist zum Teil wohl durch den Umstand bedingt, dafi nicht alle Fasern in 
gleicher Weise beanspruclit werden. Es wird anfiinglich nur ein Teil der 
Fasern gedehnt, wahrend die iibrigen noch schlaff sind3). Da die Angabe 
eines Elastizitatskoeffizienten bzw. eines Elastizitatsmoduls unter diesen Um
standen nicht móglich ist, schlagt Dreser vor, die Abweichung der Dehnungs
kurye von der geraden Linie zu kennzeichnen durch das Yerhaltnis zwischen 
der wirklich geleisteten Deformationsarbeit zu derjenigen, die aufgewendet 
werden miiBte, wenn die Dehnungskurve eine Gerade, die gróBte und kleinste 
Lange des Muskels yerbindende Linie ware 4).

l) Arch. f. experim. Pathol. und Pharmakol. 27, 51, 1890. — 2) A. a. O. S. 62. 
— 3) Ebenda S. 89. — 4) Ebenda S. 65. — 5) Upsala Forhandl. 15 (1880); Skand. 
Arch. 3, 295, 1891; 4, 399, 1893. — 6) Journ. of Anat, and Physiol. 29, 367, 
1895. — 7) The Journ. of Physiol. 31, 392, 1904.

Eine weitere Schwierigkeit der Aufgabe besteht darin, daB die GroBe 
der Dehnung auch von der Zeit abhangig ist. Wird ein Gewicht an den 
Muskel geliangt, so yerlangert er sich um ein gewisses Stiick sofort, um 
weitere geringere und bestandig abnehmende Betrage auch noch spater. 
Ahnlich ist bei der Entlastung die Verkiirzung eine verzógerte. Diese Er- 
scheinungen sind ais elastische Nachwirkung oder Nachdehnung bekannt. Es 
war daher methodisch ein wesentlicher Fortschritt, ais Blix Mittel angab, um 
die Dehnung und Entspannung in stetiger Weise und, innerhalb gewisser 
Grenzen, beliebiger Geschwindigkeit yorzunehmen 5), eine Aufgabe, die spater 
in etwas anderer Weise auch von Brodie6) und neuerdings von Haycraft7) 
gelóst wurde. Nach diesen Versuchen scheint es, daB zwischen dem Verhalten 
des Muskels und dem anderer elastischer, besonders organischer Substanzen 
weitgehende Ahnlichkeiten bestehen: Eine einmalige Dehnung fiihrt zu einer 
Deformation, die sich bei der Entspannung nicht wieder yóllig ausgleicht. 
Nachfolgende Dehnungen fiihren zu im wesentlichen gleichen Ergebnissen, 



Der tatige Muskel. 433

jedoch mit der Einschrankung, daB die nachbleibenden Verlangerungen mehr 
und mehr abnehmen, bis ein Zustand erreicht ist, der durch die merklich 
yollkommene Ruckkehr in die Ausgangslage gekennzeichnet istŁ). Man ver- 
gleiche hierzu das von Streintz ais Akkommodation bezeichnete Verhalten von 
Drahten 2). In diesem Stadium auBert sich die elastische Nachwirkung in 
der Weise, daB die Entspannungskurve auBer in ihrem Anfangs- und End- 
punkt nicht mit der Dehnungskurye zusammenfallt, sondern unterhalb letz- 
terer liegt. Benutzt man nach dem Vorgange von A. Fick3) die Dehnungs- 
kurve zur Bestimmung der am Muskel geleisteten Deformationsarbeit, so 
ergibt sich, daB diese Arbeit bei der Entspannung nicht wieder yollig zuriick- 
gewonnen werden kann. Offenbar wird durch die innere Reibung des Mus
kels ein Teil der geleisteten Deformationsarbeit in Warme umgewandelt. 
Uber die Wirkung yerschiedener pharmakologischer Agentien und Narkotika 
auf die Dehnungskurye des Muskels yergleiche man Dreser4) und Goto5).

Uber die Zugfestigkeit lebender Muskel haben in neuerer Zeit Caryallo 
und Weiss Versuche yeróffentlicht6). Sie sahen den Sartorius des Frosches 
reiBen bei Belastungen yon im Mittel 50 g/mm2.

Versuche iiber die Dehnbarkeit nicht isolierter, von dem Neryensystem 
noch beherrschter Muskeln liefern, wie zu erwarten, yiel yerwickeltere und 
schwer zu deutende Ergebnisse7). In nicht naher bekannter Weise durch 
elastische Nachwirkung, Tonus und Ermiidung beeinfluBt sind auch die 
Messungen, die C. Rieger iiber die Gleichgewichtsstellungen menschlicher 
GliedmaBen unter der Wirkung yerschiedener Drehungsmomente yeróffent- 
licht hat8).

B. Mechanische Eigenschaften des tatigen Muskels.
Beim ruhenden Muskel laBt sich, abgesehen von der elastischen Nach

wirkung, die Lange ais eine eindeutige Funktion der Spannung darstellen. 
Eine so einfaehe, etwa durch einen anderen Koeffizienten ausdruckbare Ab
hangigkeit besteht fur den tatigen Muskel nicht. Es laBt sich nur sagen, 
daB er fur eine gegebene Lange eine gróBere Spannung, oder fur eine ge- 
gebene Spannung eine geringere Lange besitzt ais der ruhende Muskel. Dabei 
bleibt das Volum des Muskels unyerandert9). Eine Verwickelung der Auf- 
gabe entsteht schon dadurch, daB in den Ausdruck fiir die Lange bzw. 
Spannung des Muskels auch die Zeit ais unabhangige Variable eingeht.

Man unterscheidet einen tatigen Zustand yon kurzer Dauer, wie er 
durch einen einzigen Momentanreiz heryorgerufen werden kann, ais Zuckung 
yon dem langer anhaltenden Tetanus. Keine der beiden Formen des tati
gen Zustandes ist so konstant, daB von der Einstellung auf eine neue Gleich- 
gewichtslage gesprochen werden konnte. Die Eigenschaften des tatigen 
Muskels andern sich yielmehr bestandig, insbesondere zeigt auch jeder 
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*) Brodie, a. a. O. S. 386. — 2) Pogg. Ann. 153, 387, 1874. — s) Unters. 
uber Muskelarbeit, Basel 1867; Mechan. Arbeit und Warmeentwickelung, S. 40. 
Leipzig, 1882. — 4) A. a. O. S. 72. — 6) Zeitschr. f. Biol. 46, 38, 1903. — 6) Arch. 
f. d. ges. Physiol. 75, 591, 1899. — 7) A. Mosso, Archiyes ital. de Biol. 25, 349, 
1896; Benedicenti, ebenda 25, 395 und 28, 127; Langelaan, Arch. f. Physiol. 
1901, 8.107. — B) Zeitschr. f. Psychol. 31, 1, 1902. — 9) Ewald, Arch. f. d. ges. 
Physiol. 41, 215, 1887.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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Tetanus, sei er durch natiirliche oder kunstliche Reize heryorgerufen, die Nei- 
gung, sich in eine Reihe unyollkommen yerschmolzener Zuckungen aufzulósen, 
was im Zustande der Ermudung stets deutlich wird. Die Untersuchung des 
tatigen Muskels hat daher mit der Zuckung zu beginnen.

Der Vorgang wird am ubersichtlichsten, wenn man Yorkehrungen trifft, 
durch die der Muskel yeranlaht wird seine Zuckung bei nahezu unveranderter 
Spannung auszufiihren (isotonische Zuckung nach Fick1) oder bei nahezu 
unveranderter Lange (isometrische Zuckung2). Im ersten Falle scheidet die 
Spannung aus der den mechanischen Zustand darstellenden Gleichung ais Va- 
riable aus und die Lange des Muskels erscheint bei gegebener Spannung nur 
noch ais Funktion der Zeit (Kurve der Gleichgewichtshóhen nach Helmholtz 3) 
Verkurzungs- oder Langenkurye nach Blix4); im zweiten Falle ist es die 
Spannung, die ais Funktion der Zeit auftritt (Spannungskurve, Helmholtz 
a. a. O.)

') Arch. f. d. gesamte Physiol. 4, 301, 1871; Mechan. Arbeit u. Warmeent- 
wickelung bei d. Muskeltatigkeit 1882, S. 112 und 131. — !) Fick, a. a. O. — 
“) Helmholtz, Wissenseh. Abhandl. 2, 794. — 4) Skand. Arch. f. Physiol. 3, 
298, 1891. — 6) Du Mouvement, p. 166. Paris 1868. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 41, 
81, 1887. — 7) Ebenda 4, 305, 1871.

Eine strenge Erfiillung dieser Forderungen ist allerdingB nicht móglich. 
Die unerlaBliche Vorbedingung fiir jede Untersuchung der Muskeltatigkeit 
ist die Verbindung des Muskels mit einem irgendwie gestalteten Hebel. Die 
fiir die Aufschreibung nbtige Fiihrung der Bewegung, ihre Vergróherung oder 
Verkleinerung, die Herstellung der yerschiedenen mechanischen Bedingungen, 
unter denen der Muskel arbeiten soli, konnen nur mit Hilfe des Muskel- 
hebels erzielt werden. Hierdurch wird aber der Muskel, ganz abgesehen von 
der die gewiinschte Spannung herstellenden Last oder Feder, mit tragen 
Massen yerknupft, die seinen Bewegungen nicht widerstandlos folgen konnen.

Im allgemeinen konnen folgende Krafte mit Drehungsmomenten auf das 
schreibende System wirken:

1. Die Muskelkraft, eine unbekannte Funktion ą.(t) der Zeit.
2. Die Schwere, und zwar: a) die Schwere des Hebels. Sei m die Masse 

des Hebels und der mit ihm starr yerbundenen Teile, so ist das Drehungsmoment 
der Schwere proportional mg cos a, wo a der Winkel, den der Hebel mit der hori- 
zontalen Ausgangslage bildet. b) Die Schwere des spannenden Gewichtes Mg mit 
einem diesem Werte proportionalen Drehungsmoment, wenn es durch eine Rolle in 
konstantem Abstand von der Achse gehalten wird.

3. Die elastische Kraft P, die den Hebel in die horizontale Ausgangs- 
stellung zuriickzufiihren strebt und proportional dem Winkel « wachsen soli. Ihr 
Drehungsmoment ist proportional Pa. Solche elastische Krafte kommen zur 
Wirkung bei dem myographe a ressort von Marey5), dem Myographion von 
Griitzner8), dem isometrischen Verfahren von A. Fick7) und anderen.

4. Reibungskraf te, die teils an der Spitze des Hebels (wo er auf dem
Papiere schleift), teils in den Achsenlagern wirksam werden. Unter der Annahme, 
daB sie proportional der Winkelgeschwindigkeit des Hebels wachsen, wird ihr Dre
hungsmoment dem Werte proportional sein, worin k den Reibungskoeffizienten
darstellt.

• . etIn jedem Zeitelement ist die Winkelbeschleunigung des Hebels gleich der 
algebraischen Summę der Dreliungsmomente, diyidiert durch sein Tragheitsmoment T. 
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Nimmt man an, daB die yorstehend aufgefiihrten Krafte samtlich auf den Hebel- 
arm 1 reduziert sind, so laBt sich die Bewegungsgleichung wie folgt schreiben:

ćz cZ fcT = ęo (t) — (mg cos a -|- Mg) — Pa — k — •

Die Gleichung kann auch aufgefaBt werden ais die fiir jeden Augenblick giiltige 
Gleichgewichtsbedingung zwischen den genannten Kraften einerseits, der Tragheits- 
kraft andererseits. Ihr Integral ist durch die Muskelkurye gegeben, in der der 
Winkel « (die Hebelstellung bzw. die Muskellange) ais Funktion der Zeit erscheint.

Versuche, diese Kurve mit einer Kegelschnittslinie zu identifizieren') oder 
ihre Gleichung aus gewissen Voraussetzungen iiber die Natur der Muskeltatigkeit 
abzuleiten* 2), kónnen bei der Unsicherheit und Liickenhaftigkeit der Voraussetzungen 
nur wenig aussichtsvoll sein.

*) Volkmann, Leipz. Verhandl. 1851; Valentin, Zeitschr. f. Biol. 16, 129, 
1880; 17, 157, 1881. — 2) Jendrassik, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1874, S. 513; 
Kohnstamm, Arch. f. Physiol. 1893, S. 49. — s) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 46,
(2) 164, 1862. — 4) Vgl. Mach, a. a. O. S. 165. — 5) Arch. f. d. ges. Physiol. 4,
301, 1871. — 6) Zeitschr. f. Biol. 45, 445, 1903; 47, 464 u. 480, 1904. — 7) Om
en Anyendelse usw. Kopenhagen 1886. — 8) Abhandl. d. math.-phys. Klasse d.
Ges. d. Wissensch. 16, 1, Leipzig 1890. — 9) Arch. f. Physiol. 1893, S. 485. —
10) Skand. Arch. 4, 135, 1891. — n) A. a. O. S.168 bis 172.

Gesetzt nun, eine bestimmte Zuckungskurye a = i/>(t) sei gegeben, so laBt 
sich, wie Mach3) ausgefiihrt hat, die jeweils wirkende Muskelkraft g>(t) aus ihr 
herleiten, wenn die Konstanten des schreibenden und spannenden Systems (7’, m, 
M, P, und k) bekannt sind. Ist fiir eine geniigende Zahl von Punkten der Kurve 
die Muskelspannung bestimmt, so waren auf Grund der Dehnungskurye des tatigen 
Muskels die Langen zu ermitteln, die er einnehmen wiirde, wenn das schreibende 
System ihm widerstandsfrei folgen und somit der Muskel seine Anfangsspannung 
unyerandert beibehalten konnte.

Der hier angedeutete Weg, zur reinen Langenkurye, der wirklich isotonischen 
Kurve, zu gelangen, ist indessen nicht beschreitbar. Es liegt dies nicht nur an der 
Unkenntnis der yerlangten Dehnungskurye1, sondern vor allem daran, daB die Auf- 
gabe nicht eindeutig bestimmt ist. Die stillsehweigend gemachte Voraussetzung, 
daB in jedem Moment der Zuckung die Lange des Muskels nur von seiner Span- 
nung abhangt, ist, wie unten gezeigt werden wird, nicht zulassig.

Es bleibt daher nur iibrig die Schreibyorrichtung so zu gestalten, daB sich 
die Kurve einer isotonischen móglichst nahert, oder analytisch ausgedriickt, daB in 
der Bewegungsgleichung die der Tragheitskraft und der Keibungskraft entsprechen
den Glieder móglichst klein werden “). Welche MaBnahmen zu diesem Ziele fiihren, 
ist hier nicht naher zu erórtern. Angaben dariiber finden sich bei Fick5). Unter 
allen Umstanden bedarf indessen der Versuch einer Kontrolle, d. h. man sollte sich 
nicht damit begniigen den methodischen Anforderungen schatzungsweise ausreiohend 
nachzukommen, sondern zu ermitteln suchen, ein wie groBer Bruchteil der Muskel
kraft zur Uberwindung der Reibung und Tragheit tatsachlich benótigt wird. In 
dieser Richtung liefern namentlich die methodischen Untersuchungen yon 
0. Frank6) wertyolle Anhaltspunkte. Mit der experimentellen Bestimmung von 
Tragheitsmomenten haben sich beschaftigt C. Bohr7), P. Starkę8), v. Frey9).

Yersuche zur Bestimmung der Muskelkraft aus der Kurve liegen vor von 
Santesson10). Er bestimmte fiir eine gróBere Zahl von Kuryenpunkten 
die Beschleunigung und leitete daraus die jeweils herrschende Muskelspan
nung ab; der EinfluB der Reibung wurde nicht beriicksichtigt. Bei den ais 
isotonisch bezeichneten Zuckungen tritt die maximale Spannung sehr bald 
nach Beginn der Bewegung ein (spatestens nach 0,01 Sek.), betragt im giin- 
tigsten Falle (bei starker Belastung) das anderthalbfache der Anfangs
spannung, steigt aber bei geringer Belastung fast bis auf das Zehnfacbe n). 

28*
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Die Versuche sind also von der Isotonie noch sehr weit entfernt. Der Kurven- 
verlauf weist bis zum Zuckungsgipfel drei Wendepunkte auf, oder, wie man 
das auch ausdriicken kann, der Zuckungsgipfel hat einen Vorgipfel. DerVer- 
fasser ist geneigt, diese Eigentiimlichkeit der Anwesenheit verschieden rasch 
zuckender Fasern im Muskel zuzuschreiben. Viel wahrscheinlicher ist die 
Annahme, dafi es sich um dynamische Durchbiegungen des Hebels handelt *). 
Hierfiir spricht der Umstand, daB die in den aufsteigenden Schenkel fallen- 
den Geschwindigkeitsanderungen mit der Belastung wachsen. Die Versuche 
sind mit dem Muskelhebel von Tigerstedt ausgefiihrt. Es geht aber aus 
den unten zu besprechenden Untersuchungen Tigerstedts hervor, daB 
dessen Hebel Durchbiegungen in merklichem Grade erleidet. Fick, der 
diese Storung ebenfalls gelegentlich beobachtet hat, nennt sie Erzitterungen 
des Ilebels 2).

’) O. Frank, Zeitschr. f. Biol. 45, 488, 1904. — 2) Arch. f. d. ges. Physiol.
4, 305, 1871. — s) Skand. Arch. f. Physiol. 5, 153, 1894. — “) Arch. f. d. ges.
Physiol. 4, 305, 1871; Mechan. Arbeit und Warmeentwickelung bei der Muskel-
tatigkeit, S. 8 und 131. — 5) Skand. Arch. f. Physiol. 3, 303, 1891. — 6) Vgl. 
F. Schenck, Arch. f. d. ges. Physiol. 52, 108, 1892.

Solange es iiblich ist alle mit sogenannten isotonischen Hebeln be- 
zeichnete Zuckungen ais Muskelkurven von konstanter Spannung zubetrachten, 
muB unter diesem Ausdruck sehr Verschiedenes und zum Teil Widersprechen- 
des zusammengefaBt werden. Es fehlt eine Yereinbarung dariiber, innerhalb 
weleher Grenzen, in Prozenten der Anfangsspannung, Spannungsanderungen 
zulassig sein sollen. Einstweilen erscheint es zweckmaBiger alle Kurven, bei 
denen Spannungsanderungen nicht in der Absicht des Versuches liegen, nach 
dem Vorgange von Blix einfach ais Yerkurzungs- oder Langenkuryen 
zu beschreiben und die Bezeichnung isotonische Kurve auf den idealen Fali 
zu beschranken. Eine besondere, von der Fickschen ganz abweichende De- 
finition der isotonischen Kurve hat Blix aufgestellt 3), indem er sie aus einer 
Schar von Langenzuckungen ableitet, die bei konstanter Belastung, aber 
wechselnder Ausgangshdhe gezeichnet sind.

Anstatt die in Yerlauf der Langenzuckung auftretenden Spannungen aus 
der Kurve abzuleiten, kann man sie auch unmittelbar zur Aufschreibung 
bringen. Die Hilfsmittel hierzu sind von Fick4), Blix6) und Schonlein1*) 
angegeben worden. Der Muskel greift mit dem einen Ende an einem Langen- 
zeiger, mit dem anderen an einem Spannungszeiger an. Selbstverstandlich 
gilt fiir die Kurven des Spannungszeiger das namliche, was oben uber die 
des Langenzeigers gesagt worden ist. Die erforderliche Korrektur ist aber 
hier schwieriger, weil der Muskel gleichzeitig zwei Zeiger in Bewegung ver- 
setzt, die sich gegenseitig beeinflussen. Es bleibt somit das von Santesson 
eingeschlagene Verfahren das bessere. Es gestattet die Abweichung der 
Langenkurve von der Isotonie genau zu bestimmen.

Blix hat Zuckungskurven mit gleichzeitiger Langen- und Spannungs- 
schreibung mitgeteilt und findet bei geringer Belastung eine Uberschreitung 
der Anfangsspannung um hóchstens 60 Proz. Durchbiegungen des Hebels 
scheinen vermieden. Er diirfte daher wohl das richtige treffen, wenn er auf 
Grund seiner Kurven es fiir wahrscheinlich halt, dafi die isotonische Kurve 
nach ihrer sehr rasch sich vollziehenden Ablosung von der Abszisse anfanglich 
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nahezu geradlinig yerlauft. Es ist ferner zu yermuten, daB die fragliche 
Kurye nur zwei Wendepunkte besitzt, einen im aufsteigenden, den anderen 
im absteigenden Ast und dafi in der Nahe des Gipfels die Kurve nur wenig 
gekriimmt ist. Weitere Angaben lassen sich gegenwartig nicht machen, da zu 
wenig ausgemessene Kurven yorliegen. So laBt sich z. B. noch nicht beur- 
teilen, ob die gróBere Steilheit des absteigenden Astes gegeniiber dem auf
steigenden, die bei hóheren Belastungen regelmaBig beobachtet wird1), auch 
fiir geringere Belastungen zutrifft. Fiir die letzteren ist eben die Aufschrei
bung eine weniger getreue.

') z. B. Fick, Mechan. Arbeit und Warmeentwickelung bei d. Muskeltatigkeit,
S. 113. — s) Man vgl. Biedermann, Elektrophysiologie 1895, S. 49 bis 59; Fu-
naoka, Verhandl. d. physikal.-med. Ges. Wiirzburg 37, 1, 1904. — s) Bollett,
Arch. f. d. ges. Physiol. 64, 507, 1896; Lohmann, ebenda 91, 338, 1902 und 92,
387. — 4) Arch. f. Physiol. 1884, S. 337. — 6) Wiss. Abhandl. (2), S. 794. — 6) Skand.
Arch. f. Physiol. 4, 118, 1892. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 4, 305, 1871. —
8) Du Mouyement 1868, p. 246.

Aus den gleichen Griinden ist auch iiber die Unterschiede der Kurven, 
die von yerschiedenen Spezies stammen oder yon den yerschiedenen Muskeln 
eines Tieres, noch wenig sicheres bekannt. DaB solche Unterschiede yor- 
handen sind, geht aber aus der yorliegenden Literatur mit Sicherheit heryor 2). 
Weitgehende Anderungen in der Zuckungsform kommen durch Ermudung 
zustande3). Uber die Wirkung der Temperatur auf den Zuckungsablauf 
s. unten S. 458. Bei der (indirekten) Erregung durch sogenannte Zeitreize, 
d. h. lineare Stromanstiege yon wahlbarer Steilheit, hat y. Kries haufig ver- 
langerte Zuckungskuryen erhalten 4 *), die yielleicht ais Tetani zu deuten sind. 
Vgl. unten S. 514.

Eine zweite Art der Beanspruchung, die fiir die Erkenntnis der 
Eigenschaften des tatigen Muskels groBe Bedeutung hat, ist die auf Spannung. 
Sie liefert im Idealfalle die isometrische Kurye, in der der Muskel nur 
Spannungsanderungen, keine Langenanderungen durchlauft. Helmholtz 
hat bereits gezeigt6), daB einzelne Punkte des aufsteigenden Schenkels der
selben aus Uberlastungsyersuchen gewonnen werden konnen, eine Aufgabe, 
die spater von Santesson wieder aufgenommen worden ist6). Die unmittel- 
bare und yollstandige Aufzeichnung der Kurye ist yon Fick unternommen 
worden7). Sein Verfahren ist yerwandt mit der Myographie a ressort, die 
von Marey eingefiihrt wurde, um die Tragheit der Schreibvorrichtung zu 
yermindern8); aber erst Fick zeigte, daB diese Art der Schreibung eine 
Kurye yon anderer Bedeutung liefert. Das Verfahren Mareys ist spater yon 
Santesson ais sogenanntes auxotonisches zu anderen Zwecken wieder auf
genommen worden.

Das isometrische Verfahren stellt dem tatigen Muskel so groBe elasti
sche Widerstande entgegen, daB er sich nicht merklieh yerkiirzen kann. Die 
dabei auftretenden Spannungen werden yerzeichnet. Natiirlich darf das 
Resultat einer solchen Schreibung nicht ungepriift hingenommen werden. Der 
Zeiger des isometrischen Hebels bewegt sich ebenso wie der Langenzeiger 
unter der Wirkung nicht nur der Muskel- und Federkraft, sondern auch der 
Tragheitskraft, Reibung und Schwere. Ohne Kenntnis der Konstanten des 
Systems ist daher eine Korrektur der Rohwerte der Kuryen unmoglich. Da 
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ferner der Muskel kleine Verkiirzungen ausfiihren mufi, um uberhaupt einen 
Ausschlag des Spannungszeigers heryorzurufen, bo wird es auch hier zweck- 
mafiig sein, die korrigierte Kurye als'Spannungskurve zu unterscheiden 
von der gedachten isometrischen. Wie weit die Spannungskuryen sich einer 
isometrischen nahern kónnen, ist nicht bekannt. Nicht einmal iiber die Form 
der Spannungskuryen herrscht Ubereinstimmung, indem die Versuchsein- 
richtungen bald einen breiten Gipfel, sogenanntes Plateau’), bald einen scharf 
gekriimmten zur Darstellung bringen2). Alle Beobachter kommen aber 
darin iiberein, daB die Spannungszuckung friiher beendet ist ais die Langen- 
zuckung; ebenso wird die maximale Spannung friiher erreicht ais die maxi- 
male Verkiirzung.

In der Mitte zwischen den móglichst reinen Langen- und Spannungs- 
kurven stehen jene, bei dereń Zeichnung der Muskel sowohl Lange wie 
Spannung in mehr oder weniger erheblichem Mafie und stetig yerandert. 
Man kann diese Kurven ais Wurf- oder Schleuderzuckungen zusammen- 
fassen. Fick nennt sie Zuckungen mit tragen Massen und yersteht unter 
Wurf- und Schleuderzuckungen solche mit Anfangshemmung 8). Auch der 
Ausdruck Schwungzuckung ware gangbar. Ihre Form ist aufierordentlich 
wechselnd, indem sie sich einerseits bei abnehmendem Tragheitsmoment des 
schreibenden Systems den Langenkuryen, bei wachsendem Tragheitsmoment 
den Spannungskuryen nahern. Eine feste Abgrenzung dieser Kuryenformen 
ware nur durch Ubereinkommen móglich.

In allen Fallen, in denen ein wirklicher Wurf, d. h. eine yoriibergehende 
Ablósung des Hebels vom Muskel stattfindet, besitzt die Kurve einen mitt
leren, den Zuckungsgipfel einschliefienden Teil von der Gestalt einer Parabel 
mit aufrecht stehender Achse und um so langerem Parameter, je grófier das 
Tragheitsmoment des bewegten Systems ist. Die Kurve kann dabei so ge- 
streckt werden, dafi ihr Gipfel 0,5 Sek. und mehr yom Reizmoment abliegt 4). 
Selbstyerstandlich ist der Muskel lange yor Beendigung einer solchen 
Schleuderkurve aus der Erregung herausgetreten. Das in die Ausgangslage 
zuriickfallende System findet daher den Muskel bereits yóllig erschlafft und 
dehnt ihn iiber seine Ruhelange, in die er dann unter Schwingungen zuriick- 
kehrt. Der Ort grófiter Beschleunigung riickt bei diesen Kuryen mit wach
sendem Tragheitsmoment naher an den Kurvenanfang heran5). Das 
Geschwindigkeitsmaximum wird immer kleiner und entfernt sich yom Reiz
moment 6).

Aus der Beschreibung der yerschiedenen Zuckungsformen ist ersichtlich, 
dafi die im tatigen Muskel stattfindende Anderung seiner mechanischen 
Eigenschaften je nach der Beanspruchung sehr yerschieden yerlauft. Trotz- 
dem zeigen die Kurven gewisse gemeinsame Merkinale, die im folgenden 
naher betrachtet werden sollen.

1. In allen Kurven beginnt die Bewegung nicht im Augenblick des 
Reizes, sondern mit einer ais Latenzzeit beschriebenen Verspatung. Dieselbe 

*) Gad und Heymans, Arch. f. Physiol. Supplbd. 1889, S. 59. — 2) Schenck, 
Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 621,1894; S. Garten, ebenda 104, 366, 1904. — 3) Mechan. 
Arbeit und Warmeentwickelung bei d. Muskeltatigkeit. — 4) P. Starkę, Abhandl. 
d. Ges. d. Wiss. Leipzig 16, 1, 1890. — 5) Santesson, Skand. Arch. f. Physiol. 4, 
179, 1893. — 6) Starkę, a. a. O.; Clopatt, Fińska Vet.-Soc. Fórhandl. 40, 1897.
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ist namentlich von Tigerstedt einer sehr eingehenden Untersuchung 
unterzogen worden !). Er fand sie bei maximaler oder iibermaximaler Rei
zung je nach der Temperatur zwischen 0,003 und 0,008 Sek., das Mittel zu 
0,005; der kleinste Wert wurde bei einer Temperatur von ungefahr 29° beob
achtet. Der Beginn der Bewegung wurde durch OSnung eines unter der 
Hebelmitte angebrachten Kontaktes angezeigt. Tigerstedt bekam auf diese 
Weise kiirzere Latenzen, ais bei Ausmessung der Muskelkurve, was aus der 
Durchbiegung des Hebels verstandlich ist2). Die Beobachtungen Tiger
stedt s stellten sicher, dah Latenzzeiten von 0,004 und weniger unter geeig- 
neten Bedingungen beobachtet werden kónnen. Die Latenzzeit ist bei maxi- 
maler oder ubermaximaler Reizung merklich konstant und nahezu unabhangig 
von der Anfangsspannung. Der EinfluB des Tragheitsmomentes ist sehr 
gering. Dagegen wird sie deutlich langer, wenn der Reiz sich dem Schwellen- 
werte nahert3). Bezuglich der Art des Reizes wurde folgendes gefunden: 
Die Latenzzeit ist am kiirzesten bei Reizung mit Offnungsschlagen des Induk- 
toriums, langer bei SchlieBungsschlagen, noch langer bei SchlieBung konstanter 
Strome und am langsten bei Offnung solcher 4). Geschieht die Erregung des 
Muskels unter Vermittelung der Nervenenden, so verlangert sich die Latenz 
um mindestens 0,0013 Sek.5). Am wasserarmen Muskel sind die Latenz- 
zahlen betrachtlich vergróBert6).

’) Arch. f. Physiol., Suppl. 1885, S. 111 his 265. — 2) Man vgl. auch Yeo,
Journ. of Physiol. 9, 396, 1888. — 3) Man vgl. hierzu auch Biedermann, Wiener
Sitzungsber. 79 (3), 27, 1879 und dessen Elektrophysiologie S. 186. — 4) Tigerstedt,
a. a. O. S. 176; Biedermann, Elektrophys., S. 164. — 5) Bernstein, Arch. f.
Physiol. 1882, S. 329; Boruttau, ebenda 1892, S. 454; Asher, Zeitschr. f. Biol.
31, 203, 1894 und 32, 473, 1895; Durig, Arch. f. d. ges. Physiol. 87, 42, 1901; die ent-
gegenstehende Angabe Hoisholts (Journ. of Physiol. 6, 1, 1885) muli angezweifelt 
werden. — 6) Durig, a. a. O. — 7) Gad, Arch. f. Physiol. 1879, S. 250. — 
B) Burdon-Sanderson, Zentralbl. f. Physiol. 4, 185, 1890; Journ. of Physiol. 18, 
117, 1895 und Textbook of Physiology ed. E. A Schafer, 2, 381, Edinb. 1900. —
9) Durig, Arch. f. d. ges. Physiol. 87, 42, 1901. — 10) Tigerstedt, a. a. O. S. 249;
Gad, Arch. f. Physiol. 1879, S. 250 und 1890, S. 101; Cowl, ebenda 1889, S. 563. —
ll) A. a. O. S. 253. — la) Compt. rend. soc. de biol. 1900, 51. — 13) Kliinder, Ar
beiten aus d. Kieler Physiol. Instit. 1869, S. 107; P. Starkę, a. a. O.; Santesson,
Skand. Arch. 4, 135, 1893.

Die gefundenen Zahlen sind notwendig abhangig von der Erregungs- 
leitung7). Je rascher sich die Erregung von dem Reizorte aus uber den 
Muskel ausbreitet, desto gróBer ist die Beschleunigung des Hebels. Sehr 
groB diirfte indessen der EinfluB der Leitung unter normalen Umstanden 
nicht sein, denn es gibt eine Reihe neuerer Bestimmungen, die ais kiirzeste 
Zeiten merklich ubereinstimmende Werte ergeben haben, gleichgiiltig, ob die 
Verdickung des gereizten Querschnittes gemessen wurde8 9) oder die Verkur- 
zung des ganzen Muskelsa). Trotzdem sind alle gefundenen Werte aus 
mechanischen Griinden gróBer ais die Latenz der formandernden Krafte des 
Muskels 10 ll). Uber die Abhangigkeit der Latenzzeit von der Temperatur siehe 
Tigerstedt11) und G.Weiss12).

2. Allen Muskelkurven ist gemeinsam, daB die grófite Beschleuni
gung sehr bald nach Beginn der Bewegung auftritt13), daB sie nur einen 
Gipfel besitzen, der den auf- und absteigenden Ast der Kurve trennt und 
den mittleren nach oben konvexen Teil der Kurve bildet, wahrend das Anfangs- 
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und Endstiick nach. oben konkav sind. Auf die jeder Schleuderzuckung 
nachfolgenden elastischen Schwingungen des schreibenden Systems sowie auf 
eyentueUe dynamische Durchbiegungen des Hebels ist bei dieser Angabe nicht 
Riicksicht genommen.

3. Die Zuckungshóhe oder Hubhohe, d. h. die Ordinate des Gipfel- 
punktes, ist von folgenden Einfliissen abhangig: von der Lange und Anord
nung der Fasern im Muskel, von der Reizstarke, von den Spannungen, die 
wahrend der Zuckung und vor derselben auf den Muskel einwirken und end
lich yon der yorherigen Tatigkeit des Muskels.

Uber die Abhangigkeit der Hubhohe von der Reizstarke liegt eine 
eingehende, die Literatur berucksichtigende Untersuchung von Tigerstedt 
und Willhard vorx). Sie reizten den nur wenig gespannten Muskel teils 
direkt, teils indirekt mit genau dosierten, konstanten oder induzierten Strómen 
und fanden zwischen dem minimalen und maximalen Reiz ein zuerst sehr 
rasches, dann immer langsameres Ansteigen der Hubhohe. Der maximale Reiz 
betrug das 2- bis 12-fache des minimalen. Im wesentlichen gleiche Resultate 
hatte friiher Tigerstedt bei indirekter mechanischer Reizung erhalten2). 
Der Maximalreiz war dort sechs- bis siebenmal starker ais der minimale.

Im Jahre 1885 zeigte v. Kries, daB bei Yerstarkung der Reize die Hub- 
hóhen fiir groBe und kleine Lasten nicht proportional wachsen, yielmehr der 

. Hubhóhen bei kleiner Last .
(juotient — ---- -—;----------------- bei den schwachsten Reizen den gróBtenHubhóhen bei groBer Last
Wert besitzt und ungefahr dem Belastungsyerhaltnis gleich wird: mit anderen 
Worten: Zuckungshóhe und Belastung sind bei schwachster Reizung einander 
annahernd umgekehrt proportional3). Bei maximalen oder nahezu maximalen 
Reizen sind die Unterschiede in den Zuckungshóhen bei kleiner und groBer 
Last viel geringer, der fragliche Quotient nahert sich dem Werte 1 und kann 
selbst kleiner ais 1 werden. Unter Beriicksichtigung des Hermannschen 
Satzes, daB die Reizschwelle unabhangig ist von der Belastung4) folgt, daB 
die Kurye, welche die Abhangigkeit der Hubhóhen von den Reizstarken dar- 
stellen soli, fiir groBe und kleine Lasten nicht dieselbe ist “). Die fiir den 
Quotienten der Zuckungshóhen aufgestellten Regeln zeigten sich auch fur den 
ermiideten Muskel in vollem Umfange, fiir die Reizung vom Neryen aus 
wenigstens qualitativ giiltig.

Durch diese Versuche angeregt, hat dann Santesson die Angelegenheit 
nochmals aufgenommen und die Angaben von Tigerstedt und v. Kries in 
weitem Umfange bestatigt6). Speziell wurde die Art des Ansteigens der Zuckungs
hóhen mit wachsendem Reiz yon der Belastung abhangig gefunden, wie dies auf 
Grund der Erfahrungen von y. Kries zu gewartigen war. Nicht beriicksichtigt 
ist diese Abhangigkeit von Wertheim-Salomonson 7), nach welchem die 
Muskelleistung eine logarithmische Funktion der ReizgróBe ist. Nach Lucas s) 
wirkt die Reizyerstarkung durch Erregung einer gróBeren Zahl von Fasern.

’) Mitt. vom physiol. Laboratorium d. caroling. med.-chirurg. Inst. Stockholm 
1 (3) 1883. — 2) Studien iiber mechan. Neryenreizung, Helsingfors 1880, S. 80. — 
8) Arch. f. Physiol. 1885, S. 67. — 4) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1861, S. 369; 
Nicolai, Arch. f. Physiol. 1905, 8.493. ■—■ 5) y. Kries, a. a. O. S. 78. — 6) Skand. 
Arch. f. Physiol. 3, 381—436, 1891 und 4, 62, 1892. — 7) Ann. d’electrobiol. 5, 637, 
1902. — s) Journ. of Physiol. 33, 125, 1905.
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Die Abhangigkeit der Hubhóhe von der Spannung laBt sich kurz 

dahin zusammenfassen, daB die Hubhóhen mit steigender Last fortschreitend, 
aber langsam abnehmen. Diese Aussage ist im allgemeinen zutreffend; sie 
erleidet indessen Ausnahmen, indem sehr haufig beim Ubergang von den 
schwachsten zu etwas starkeren Belastungen die Hubhóhe zunachst zunimmtJ). 
Die Angabe Tschermaks 2), daB die Verdickungskurve des Muskels hóher 
wird, wenn ein dem schreibenden benachbarter Querschnitt belastet, d. h. zu- 
sammengedruckt wird, ist wahrscheinlich so zu verstehen, daB sich die De
formation bis zu dem schreibenden Querschnitt erstreckt hat.

Wesentlich deutlicher tritt die Zunahme der Hubhóhe mit (bis zu ge
wissen Grenzen) steigender Anfangsspannung hervor, wenn man den Muskel 
auxotonisch arbeiten laBt, d. h. ihn zwingt eine Feder zu deformieren. Hierbei 
steigt die Spannung bis zum Kuryengipfel8). Auch bei dem sogenannten 
Uberlastungsverfahren, das im allgemeinen eine fiir die Hebung von Lasten 
ungiinstige Beanspruchung darstellt, ist der fórdernde EinfluB hóherer Span
nung nachweisbar4). Bei gleicher Uberlastung wird die Zuckung um so 
hóher, je gróBer — innerhalb gewisser Grenzen — die Anfangsspannung ge- 
wesen ist5). Es ist móglich, aber nicht erwiesen, daB der fórdernde EinfluB 
der Anfangsspannung in allen genannten Fallen lediglich darin besteht, eine 
gleichmafiige Beanspruchung aller Fasern des Muskels herbeizufiihren. Kleine 
Gewichte spannen namlich nur einen Teil der Fasern (s. oben S. 432). Der 
Rest der Fasern arbeitet gewissermaBen mit Uberlastung. Weitere Angaben 
iiber die Beeinflussung der Zuckungshóhe durch die vor und wahrend der 
Zuckung einwirkenden Spannungen werden unten S. 446 folgen. Ebenso 
kann die Bedeutung der vorgangigen Tatigkeit des Muskels erst spater Be- 
rucksichtigung finden.

1. Die absolute Muskelkraft.
Aus den vorstehenden Beobachtungen und noch mehr aus spater mit- 

zuteilenden folgt, daB das von Ed. Weber eingefiihrte MaB fiir die sogenannte 
absolute Muskelkraft6), namlich das Gewicht, das den erregten Muskel bis 
zu seiner natiirlichen Lange (Lange des ruhenden unbelasteten Muskels) dehnt, 
nicht eindeutig ist, weil der Widerstand, den der erregte Muskel seiner 
Dehnung entgegensetzt von zahlreichen Bedingungen abhangig ist. Die 
Webersche Definition ist allerdings fiir den tetanisch erregten Muskel ge- 
meint. Der Einwand gilt aber fiir diesen in gleichem Mafie, weil der teta- 
nische Zustand keineswegs ais ein konstanter gelten kann.

Eine andere Definition der absoluten Kraft setzt sie gleich dem Gewicht, 
das frei an den Muskel gehangt seine Yerkiirzung verhindert, d. h. beim Uber
gang in den erregten Zustand von ihm nicht gehoben werden kann. Eine 
solche Bestimmung scheitert daran, daB der Muskel Gewichte noch hebt, die

') Fick, Beitr. z. vgl. Physiol., Braunschweig 1863, 8.52; Heidenhain, 
Mechan. Arheit usw., Leipzig 1864, 8.113; Marey, Du Mouvement, 1868, p. 361; 
v. Frey, Arch. f. Physiol., 1887, p. 195; Santesson, Skand. Arch. f. Physiol. 1, 3, 
1889 u. 3, 381, 1892. — !) Arch. f. d. ges. Physiol. 91, 217, 1902. — 3) Santesson, 
Skand. Arch. f. Physiol. 1, 31 ff., 1889 u. 3, 404, 1892. — 4) Bosenthal, Arch. f. 
Physiol., 1880, S. 196. — s) Santesson, Skand. Arch. f. Physiol. 4, 46, 1893. — 
“) Wagners Handwórterb. 3, II, 86, Braunschweig 1846. 
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ihn zerreiBen1). In neuerer Zeit hat O.Frank in seinen Studien zur Dyna
mik des Herzmuskels 2) yorgeschlagen, ais Kennzeichen fur die absolute 
Muskelkraft das absolute Maximum einer Schaar von Spannungskuryen (iso
metrischen Kurven) zu wahlen. DaB ein solches existiert, muB nach den 
Beobachtungen von A.Fick3) u.a.4) angenommen werden.

l) Carvallo u. Weiss, Arch. f. d. ges. Physiol. 75, 591, 1899. — 2) Zeitschr. 
f. Biol. 32, 370, 1895. — 8) Mechan. Arbeit u. Warmeentwickelung b. d. Muskel
tatigkeit, S. 131 ff. — 4) M. Levy, Dissert., Berlin 1886; Blix, Skand. Arch. f. 
Physiol. 5, 177, 1894; Schenck, Arch. f. d. ges. Physiol. 96, 413, 1903. — 5) Her
mann, Handb. d. Physiol. 1 (1), 64, Leipzig 1879. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol.
43, 347, 1888. — 7) Ebenda 73, 429; 1898. — 8) Arch. f. Anat. 1895, S. 110 und 
Wundts Philosoph. Studien 19, 128, 1902. — 9) Man vgl. Plateau, Buli, de l’acad. 
de Belgiąue (3), 6 u. 7 (1884); Camerano, Arch. ital. de biol. 17 (1892) u. 19 
(1893). — 10) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 27, 255, 1890.

Die yerschiedenen Auffassungen und die Vieldeutigkeit des Begriffes der 
absoluten Muskelkraft machen die angewandten Methoden schwer yergleichbar 
und lassen yerstandlich erscheinen, daB sehr yerschiedene Werte — 0,4 bis 
10kg/qcm — gefunden worden sind5). Weitere Bestimmungen wurden seit- 
dem ausgefiihrt von Feuerstein6) an Frosch- und Krótenmuskeln und yon 
Hermann fiir den menschlichen Wadenmuskel7), fiir den er 6,24kg/qcm 
fand. Uber den Mechanismus des Zehenstandes, auf den die letztere Be
stimmung sich stiitzt, yergleiche man O.Fischer8). Viel gróBere Werte sind 
an Muskeln wirbelloser Tiere gefunden worden9).

2. Die Arbeit der Muskelzuckung.
Der oben angefiihrte Satz, daB nur bei schwachster Reizung Hubhóhe 

und Last annahernd yerkehrt proportional sind, wahrend bei starken Reizen 
die Unterschiede der Hubhbhen fiir yerschiedene Lasten gering sind (S. 440), 
fiihrt zu der Folgerung, daB im allgemeinen mit wachsender Last die Muskel- 
arbeit zunimmt. In der Tat zeigt der Versuch, dafi erst bei relatiy groBen 
Lasten die Hubhóhe so klein wird, daB das Produkt beider wieder abnimmt. 
Werden die Hubhóhen fiir yerschiedene Lasten eingetragen in ein Koordinaten- 
system, dessen Abszissen den Lasten proportional sind, so lassen sich, wie 
O. Wienei' gezeigt hat10), durch einfache Konstruktionen die Punkte der 
Kurye finden, denen maximale Arbeitswerte entsprechen.

Die Abhangigkeit der Zuckungsarbeit yon den Spannungen, die der 
Muskel wahrend seiner Zuckung durch trage Massen oder andere Hemmnisse 
erfahrt, ist von Fick schon im Jahre 1867 untersucht worden. Viel ein- 
gehender kommt er in seiner Monographie „Mechanische Arbeit und Warme
entwickelung bei der Muskeltatigkeit11, Leipzig 1882, auf diese Frage zuriick. 
Er zeichnet die durch trage Massen yerzógerte Zuckung hinein in ein Schaar 
móglichst reiner Langenkuryen yon yerschiedener Spannung und bestimmt 
hieraus die im Verlauf der yerzógerten Zuckung yermutlich yorwaltenden 
Spannungen sowie die zu erwartende Arbeitsleistung. Diese errechnete bzw. 
konstruierte Arbeit yergleicht er dann mit der wirklich geleisteten und findet 
letztere haufig erheblich gróBer. Er schliefit daraus im Gegensatz zu seinen 
Anschauungen yon 1867, daB die Spannung des Muskels in einem gegebenen 
Augenblicke seiner Zuckung nicht eine eindeutige Funktion seiner jeweiligen 
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Lange sein kann, eine Folgerung, die durch seine Erfahrungen iiber die bei 
den Spannungs- (isometrischen) Zuckungen auftretenden Krafte durchaus be- 
statigt wird.

Spater hat P. Starkę1) die Bedeutung des Tragheitsmomentes systema- 
tisch untersucht. Er kónnte bei konstanter Anfangsspannung und wachsen- 
dem Tragheitsmomente die Arbeit auf ungefahr das vierfache des Wertes bei 
dem kleinsten Tragheitsmomente steigern, und sah gleichzeitig den ersten 
Wendepunkt der Kurve immer hoher empor- und vom Kurvenanfang abriicken. 
Uber Starkes Warmemessungen siehe unten S. 493.

*) Abhandl. d. sachs. Ges. d. Wissenseh. 16, 1, 1890. — 2) Skand. Arch. f.
Physiol. 1, 3; 3, 381; 4, 46. — 3) Ebenda 1, 45, 1889. — 4) Santesson, a. a. O.
S. 69. — ł) Skand. Arch. f. Physiol. 4, 46, 1893. — 6) A. a. O. S. 77. — 7) Arch.
f. d. ges. Physiol. 69, 593, 1898. — 8) Dissert. Wiirzburg 1889. -— 9) Man vgl.
hierzu auch B. Beuter, Dissert. Wiirzburg 1899 u. Schenck, Arch. f. d. ges.
Physiol. 79, 354, 1900.

In den Jahren 1889 bis 1893 hat Santesson die auf die Arbeitsleistung 
EinfluB nehmenden Bedingungen einer sehr sorgfaltigen Untersuchung unter- 
worfen, indem er den Muskel teils mit mbglichst konstanter Spannung, teils 
gegen eine Feder (auxotonisch) oder endlich mit Uberlastung arbeiten lieB. 
AuchHebung der Last unter Zwischenschaltung eines elastischen Verbindungs- 
stiickes wurde untersucht2). Der begiinstigende EinfluB auf die Zuckungs- 
hbhe, die der Verfasser bei verstarkter Belastung bzw. gróBeren Spannungs- 
zuwiichsen wahrend der Zuckung beobachtet hat (s. oben), kommt natiirlich 
auch in der Arbeitsleistung zum Ausdruck. Arbeitet der Muskel bei kon
stanter und hoher Anfangsspannung gegen yerschieden starkę Federn, so 
beobachtete Santesson ziemliche Konstanz der mechanischen Arbeit3). Dies 
diirfte damit zusammenhangen, daB bei den groBen Anfangsspannungen die 
Hubhóhen und damit auch die Spannungszuwiichse wahrend der auxotonischen 
Zuckung klein werden4). Endlich hat Santesson5) noch die Arbeitsleistung 
bei dem Uberlastungsverfahren mit dem bei Auxotonie und freier Belastung 
yerglichen und sie in Ubereinstimmung mit den alteren Versuchen von 
Heidenhain und Place stets geringer gefunden ais bei den letzteren Arten 
der Beanspruchung. Die Differenz zwischen der Zuckungsarbeit bei freier 
Belastung und der Arbeit bei Uberlastung (Arbeitsdefizit) ist um so groBer, 
ein je grófierer Teil der schlieBlichen Spannung von dem Muskel erst wahrend 
der Zuckung entwickelt wird, mit anderen Worten, je spater er in die Ver- 
kiirzung eintreten kann 6).

Wahrend bei dem Uberlastungsverfahren der Muskel erst in die Ver- 
kiirzung eintritt, wenn er die Spannung des Uberlastungsgewichtes erreicht 
hat, lieB Erich Meyer unter der Leitung Bernsteins7) den Muskel zu
nachst an einem leichten Hebel angreifen und nach einer gewissen beliebig 
einstellbaren Wegstrecke noch an einem zweiten starker belasteten und tragen 
Hebel, wie dies ahnlich schon friiher Sogalla8) getan hatte. Meyer fand, 
daB bei dieser „ ditonischen “ Zuckung mehr Arbeit geleistet werden kann, 
ais bei der monotonischen, und zwar um so mehr, je friiher die zweite Last ge- 
hoben wird. Dies gilt jedoch nur, solange maximale oder nahe maximale Reize 
einwirken; bei minimaler Reizung ist die Arbeit der ditonischen Zuckung ge
ringer, entsprechend dem oben iiber die Wirkung der Reizstarke ausgefiihrten 9).
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Bestimmungen der Muskelarbeit mittels der von Blix1) sowie von 
Schenck2) angegebenen Indikatoren sind bisher nur vereinzelt ausgefiihrt 
worden.

*) Skand. Arch. f. Physiol. 3, 295, 1891 u. 5, 150 u. 173, 1894. — 2) Sitzungsber.
d. phys.-med. Ges. Wiirzburg 1899 u. Fleischer, Arch. f. d. ges. Physiol. 79,
360, 1900. — 8) Unters. a. d. physiol. Laborat. d. Ziiricher Hochschule, Wien 1869,
S. 5; Ges. Schrift. 2, 205. — 4) Arch. f. Physiol., 1880, S. 187. — 5) Ebenda 1893,
Suppl., S. 130. — 6) Ebenda 1890, S. 89. — ’) Zeitschr. f. Psychol. 1, 187 ff., 1893. —
8) Philos. Studien 17, 1, 1901. — 9 * *) Arch. f. d. ges. Physiol. 50, 189, 1891. —
10) Compt. rend. Soc. Biol., 1895, p. 529. — ll) Arch. f. Physiol. 1899, S. 375. —
1!) Skand. Arch. f. Physiol. 11, 273, 1901. — 13) U. S. Dep. of Agricult., Buli.
No. 136, p. 30, 1903. — *4) Skand. Arch. f. Physiol. 15, 122, 1904.

Zur Aufspeicherung der Arbeit von Froschmuskeln kann auBer dem be- 
kannten Arbeitssammler von Fick3) auch eine von Rosenthal angegebene 
Einrichtung 4) dienen. In origineller Weise ist Ficks Arbeitssammler von 
Metzner3) benutzt worden, um den Muskel auf der Hohe der Zuckung zu 
entlasten.

Die Bestimmung von Arbeitswerten ist auch eine der Aufgaben der ergo- 
graphischen Methode, wie sie von A. Mosso zum Studium der Ermiidungs- 
erscheinungen beim Menschen eingefiihrt6) worden ist und seitdem vielfache Ver- 
wendung gefunden hat. Die mechanischen Bedingungen, unter denen hierbei die 
Muskeln arbeiten, sind sehr verwickelte, so daB sich genauere Angaben iiber die 
Natur des Verkiirzungsvorganges und seine Beziehungen zur geleisteten Arbeit 
nicht machen lassen. Die Anzahl der Muskeln, die teils synergetisch, teils anta- 
gonistisch an der gewahlten Bewegung teilnehmen, ist nicht bekannt. Man ver- 
gleiche hierzu das kritische Referat von G. E. Muller7) sowie die Abhandlung von 
R. Muller 8). Die Methode ist daher fiir Fragen aus dem Gebiete der Muskel- 
physik yorerst nicht yerwendbar; sie erweist sich dagegen ais sehr niitzlich, wo 
es gilt den allgemeinen Zustand des motorischen Apparates unter wechselnden 
physiologischen, psychologischen oder pathologischen Bedingungen yergleichend zu 
priifen. Auf derartige Aufgaben kann hier nicht eingegangen werden. In bezug auf 
die Technik ergographischer Versuche sei auf die folgenden Abhandlungen yerwiesen:

A. Fick, Arch. f. d. ges. Physiol. 41, 176, 1887; 45, 297, 1889; 60, 578, 1895. 
Schenck, ebenda 82, 384, 1900. — Mosso u. Schiller i. d. Arch. ital. de biol. u. 
Arch. f. Physiol. 1890. Lombard, Journ. of Physiol. 13, 1, 1893 u. 14, 97, 1894. 
Treves, Arch. f. d. ges. Physiol. 78, 163, 1899; 88, 7, 1902; Arch. di Fis. 2, 337, 
1905. — Krapelins psychol. Arbeiten. — Zoth, Arch. f. d. ges. Physiol. 62, 345, 
1896. — Binet u. Vaschide, L’annee psychol. 1898, p. 263. — Joteyko, Trav. 
de 1’institut Solyay 4 (1900). — Franz, Amer. Journ. of Physiol. 4, 348, 1900. — 
Hough, ebenda 5, 240, 1901. — Storey, ebenda 8, 355, 1903. — Holmes, Journ. 
of Amer. med. Assoc. 19. Dec. 1903. — Hellsten, Skand. Arch. f. Physiol. 16, 
139, 1904.

Zur Messung der yon grofieren Muskelmassen geleisteten Arbeiten dienen ent
weder Tretwerke oder Dynamometer bzw. Ergometer, wie sie yon Fick’), d’Ar- 
sonvalu), Zuntz11), Johansson18), Atwater u. Benedict13), Blix14) u. a. 
angegeben worden sind, vgl. unten S. 478.

3. Die Verdickungskurven und die Geschwindigkeit der Erregungsleitung 
im Muskel.

Die meisten der im yorstehenden aufgezahlten Eigentiimlichkeiten der 
Langenkurven kónnen auch an Verdickungskurven nachgewiesen werden. 
Man legt zu dem Ende quer iiber den in eine passende Rinne gelagerten und 
maBig gespannten Muskel einen leichten Hebel; auch Luftiibertragung sowie 
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Spiegelung sind zur Aufschreibung verwendet worden. Ein wesentlicher 
Unterschied gegeniiber der Langenschreibung ist nur insofern gegeben, ais 
die Geschwindigkeit der Erregungsleitung keinen oder doch einen meist zu 
vernachlassigenden EinfluB auf die Kurve hat, weil nur die Formanderung 
des kurzeń vom Hebel beriihrten Muskelstiickes zur Darstellung gelangt.

Im Gegensatz hierzu wird die Langenkurve eine Formanderung an- 
zeigen, solange irgend ein Querschnitt des Muskels sich in Erregung be- 
findet. Am auffalligsten tritt der Unterschied zwischen den beiden Kurven zu- 
tage, wenn die Fortpflanzung der Erregung im Muskel sehr langsam vor 
sich geht oder ganz aufgehoben ist. Die Formanderung, die dann auf den 
gereizten Ort beschrankt ist (idiomuskularer Wulst, SchlieBungsdauerkontrak- 
tion), kommt in der Langenkurve stets zum Ausdruck, in der Dickenkurve 
aber nur, sofern der schreibende Hebel dem verdickten Querschnitt aufliegt.

Werden zwei Hebel iiber den Muskel gelegt, so kann die Geschwindig
keit der Erregungsleitung ermittelt werden, indem der Abstand der 
beiden Hebel durch die Verspatung der einen Kurve dividiert wird. Nach 
diesem Verfahren liegen aus neuerer ZeitVersuche von Rollett* 1) vor, die fiir 
den roten M. cruralis des Kaninchens Werte von 3 bis 3,4m/sec, fiir den 
weiBen M. semimembranosus 5,4 bis 11,3 m/sec im frischen Zustande er- 
gaben, was mit den alteren Angaben gut stimmt2).

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 52, 227, 1892. — 2) Man vgl. Hermann, Handb.
1 (1), 52; Biedermann, Elektrophys., 8. 126 ff. u. Rollett, a. a. O.; ferner Zen- 
tralblatt f. Biol. 11, 184, 1891 u. Denkschr. d.Wien. Akad. 58, 56, 1891. — 3) Arch. 
f. d. ges. Physiol. 66, 574, 1897. — 4) A. a. O. 8. 590. — 5) Zeitschr. f. Biol. 34, 
447, 1896.

Ein anderes Verfahren besteht darin, daB man mit nur einem Hebel 
Langen- oder Dickenkurven schreibt und einmal in nachster Nahe des Hebels, 
das andere Mai entfernt davon reizt. Nach diesem Piane haben Engelmann 
und Woltering die Frage untersucht, ob die Geschwindigkeit der Erregungs
leitung von der Reizstarke beeinfluBt wird und sie in weiten Grenzen davon 
unabhangig gefunden3). Gewisse methodische Schwierigkeiten, die der Lósung 
der Aufgabe entgegen stehen, sind in sinnreicher Weise iiberwunden worden. 
Hierbei konnte auch' die nachteilige Wirkung der Praparation des Muskels 
auf seine Leitungsgeschwindigkeit sehr deutlich gezeigt werden, indem die
selbe von 4,3 m/sec fiir den in situ befindlichen Muskel auf 2,1 m/sec fiir 
den praparierten herabging. Die Verfasser fanden ais hóchste Werte fiir 
móglichst frische Sartorien die Leitungsgeschwindigkeiten 5,4 und 5,9 m/sec 
und glauben, daB 6 m/sec ais normaler Wert angesetzt werden darf4).

Uber die Bevorzugung einer Leitungsrichtung am einseitig gekiihlten Muskel siehe 
unten S. 460. Auf erleichterte Leitung in physiologischer, vom Nervenende sich ent- 
fernenden Richtung scheinen Beobachtungen von Asher zu deuten5). Messungen der 
Leitungsgeschwindigkeit mit Hilfe des Aktionsstromes sind unten S. 529 ff. angefiihrt.

4. Die Beziehungen zwischen den elastischen und kontraktilen Kriiften 
des Muskels.

Die Anderung der mechanischen Eigenschaften des Muskels beim Uber- 
gang aus der Ruhe in die Tatigkeit ist von Ed. Weber dahin gedeutet worden, 
daB der Muskel durch die Erregung, die in seinen Yersuchen stets eine 
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tetanische war, in einen Kórper von anderer Gestalt und anderen elastischen 
Eigenschaften yerwandelt wird1)- Diese Deutung wurde von Hermann2) 
und namentlich von Fick in seinen „Untersuchungen iiber die Muskelarbeit“ 3) 
auf die Vorgange bei der Zuckung iibertragen, trotz der anscheinend wider- 
sprechenden Ergebnisse H eiden hains 4). Fick hielt zunachst an dieser 
Auffassung noch fest, nachdem er den verschiedenen zeitlichen Verlauf der 
Langen- und Spannungszuckung gefunden hatte-’1). Die Unzulanglichkeit 
des Schemas von Weber wurde zuerst von y. Kries aufgedeckt6). Er fand, 
daB die elastischen Eigenschaften des tatigen Muskels in keinem Momente 
des Zuckungsablaufes ais eindeutig bestimmte betrachtet werden konnen und 
daB alle Eingriffe, die den tatigen Muskel elastisch beanspruchen, auch auf 
die Entwickelung der kontraktilen Krafte modifizierend einwirken. Seine 
Versuche, bei denen móglichst reine Langenzuckungen verzeichnet wurden, 
deuten darauf hin, daB durch die Erregung der Zustand des Muskels in der
selben Richtung yerandert wird, wie durch die Entlastung. Wird also der 
Muskel zu Beginn der Zuckung unter starkere Spannung gebracht bzw. zu
erst festgehalten, und dann frei gegeben (Zuckung mit Belastungswechsel ’), 
so bleibt die Verkiirzung stets geringer ais bei der Zuckung ohne Anfangs- 
hemmung8). Wird andererseits der Muskel unterstiitzt, so daB er die 
Zuckung mit geringerer Spannung beginnt, so kommt dies seiner Verkurzung 
zu gute, indem dieBe nicht nur hohere Grade erreicht ais bei freier Belastung, 
sondern auch rascher ablauft. Der Beschleunigung des Zuckungsablaufes 
bei der Unterstiitzung steht die Verzógerung bei der Anfangshemmung gegen- 
iiber9). Man kann die Wirkung der Unterstiitzung auf die Yerkiirzung auch 
ausdriicken durch den Satz, daB der momentan gereizte Muskel um so hohere 
Verkiirzungswerte erreicht, je weniger Arbeit er wahrend der Zuckung leistet.

') Wagners Handworterb. 3 (2), 110, Braunschweig 1846. — z) Arcli. f. Anat, 
u. Physiol., 1861, S. 383. — “) Basel 1867; Ges. Schrift. 2, 118. — 4) Mechanische 
Leistung usw., Leipzig 1864. — s) Arch. f. d. ges. Physiol. 4, 301, 1871. — “) Arcli. 
f. Physiol. 1880, S. 348. — 7) A. a. O. 8.367. — 8) Uber gewisse Ausnahmen von 
dieser Regel vgl. man Sogalla, Dissert. Wiirzburg 1889 u. Schenck, Arcb. f. d. 
ges. Physiol. 50, 166, 1891. — ’) Man ygl. hierzu auch die Beobachtungen von 
Schenck u. Freisfeld, Arch. f. d. ges. Physiol. 57, 606, 1894; Erich Meyer, 
ebenda 69, 610, 1898; Lucas, Journ. of Physiol. 30, 443, 1904. — 10) A. a. O. 8. 369.

Fallt die Lastyerminderung mit dem Zuckungsbeginn zusammen, so 
treten die durch die beiden Anlasse bedingten Verkiirzungsyorgange nicht 
gleichzeitig und sich summierend in Erscheinung, sondern die Kuryen lassen 
eine erste Verkiirzung infolge der Entlastung und eine zweite infolge des 
Reizes erkennen10). Der Reiz ist also nicht imstande, den durch die Ent
lastung bedingten Bewegungsyorgang zu steigern, er ist gewissermaBen fur 
die Dauer dieses Vorganges ausgesclialtet. Erst hinterher kommt er zur 
Geltung und ist dann weniger wirksam. Hieraus ist ersichtlich, daB man 
nicht berechtigt ist, den Anteil der elastischen und kontraktilen Krafte bei 
irgend einer Zuckung yoneinander zu trennen, sie yerschiedenen Bestand- 
teilen des Muskels zuzuweisen und die ersteren nach den Verhaltnissen am 
ruhenden Muskel zu beurteilen.

Inzwischen war aber auch Fick iiber seinen friiheren Standpunkt hinaUs- 
gekommen auf Grund umfangreicher Untersuchungen, dereń Ergebnisse er 



Elastizitat und Kontraktilitat. 447

in dem Buche „Mechanische Arbeit und Warmeentwickelung bei der Muskel- 
tatigkeit“, Leipzig 1882, niederlegte. Aus dem yerschiedenen Verlauf der 
Dehnungskurve des tetanisierten Muskels, je nachdem sie bei steigender oder 
sinkender Spannung (mittels des ersten Blixschen Indikators) gezeichnet 
wird1), aus der Arbeitsleistung des tetanisierten Muskels mit und ohne An- 
fahgshemmung2), namentlich aber aus dem Vergleich der Spannungswerte, 
die der Muskel in bestimmten Momenten der Langen-, Schleuder- und 
Spannungszuckung fiir ein und dieselbe Lange erreicht3), ergibt sich ihm, 
daB zwischen Zeit, Lange und Spannung des Muskels keine allgemein giiltige 
Beziehung besteht4). Die Spannung hangt auBer von Zeit und Lange auch 
noch von dem ab, was in der yorangegangenen Zuckungszeit geschehen ist5).

') A. a. O. S.27. — s) A. a. O. 8.79. — 8) A. a. O. S. 110—138. — 4) A. a. O. 
8.138. — 5) A. a. O. S. 119. — 6) Arch. f. Physiol. 1892, 8. 1.

Im Jahre 1892 ist v. Kries neuerdings auf diese Fragen zuriick- 
gekommen 6). Um zu erfahren, wie Verkiirzungs- und Spannungsentwicke- 
lung in jedem Moment der Zuckung miteinander verkniipft sind, schreibt er 
„Wechselzuckungen“, d. h. er unterbricht an einem beliebig wahlbaren Punkte, 
dem Umschlagspunkte, den aufśteigenden Ast der Langenkurye und zwingt 
den Muskel von da ab nur Spannungen zu entwickeln. Durch ein ent- 
sprechend geandertes Verfahren bewirkt er andererseits, daB die Spannungs- 
kurve in eine Langenkurye umschlagt. Nimmt man an, daB die durch die 
yeranderte Zuckungsweise bedingten, yerstarkenden oder hemmenden Ein- 
fliisse auf die Tatigkeit des Muskels zu ihrer Entwickelung einer gewissen 
Zeit bediirfen, so kónnen die Verkurzungsgeschwindigkeiten unmittelbar vor 
dem Umschlagspunkt und die Spannungsgeschwindigkeit unmittelbar hinter- 
her aufeinander bezogen und ihr Quotient ais Ausdruck der in dem betreffen- 
den Augenblick bestehenden „scheinbaren Dehnbarkeit11 des Muskels be
trachtet werden. Die Versuche ergaben, daB ein zunachst auf Spannung (in 
Form der Uberlastung) beanspruchter Muskel im Fortgang der Zuckung 
immer kleinere Quotienten (geringere scheinbare Dehnbarkeit) zeigt, dafi er 
mit anderen Worten immer weniger befahigt ist Verkiirzungen zu leisten, 
wahrend seine Fahigkeit, Spannungen zu erzeugen, relatiy bedeutend bleibt.

LaBt man dagegen eine Langenzuckung in eine Spannungszuckung um- 
schlagen, so erhalt man teils wachsende, teils merklich konstant bleibende 
Quotienten (scheinbare Dehnbarkeiten), je nachdem man den Umschlag bei 
yerschiedener Lange aber gleicher Anfangsspannung oder bei stets derselben 
Lange aber yerschiedener Spannung herbeifiihrt (Anschlagszuckungen erster 
und zweiter Kombination). Man kann den Tatbestand auch ausdriicken 
durch den Satz, daB ein auf Verkurzung beanspruchter Muskel im Fortgang 
der Zuckung immer geeigneter erscheint Verkiirzung, und immer weniger 
Spannung zu leisten. Nimmt man die scheinbare Dehnbarkeit ais wirkliche, 
so wiirde diese wahrend des Zuckungsanstieges sowohl wachsen wie abnehmen 
(eyentuell konstant bleiben) kónnen, je nach der Art der Beanspruchung des 
Muskels.

Zum Verstandnis dieser Ergebnisse weist v. Kries auf die oben S. 432 
erwahnten Betrachtungen Dresers hin. LaBt man z. B. einen zuckenden 
Muskel gegen eine Hemmung anschlagen und damit Spannung entwickeln, so 
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werden daran voraussichtlich um so weniger Fasern teilnehmen, je kiirzer 
der Muskel im Momente des Umschlages ist. Man wird unter solchen Um- 
standen eine geringe Spannungsentwickelung, also eine groBe scheinbare 
Dehnbarkeit (und eine geringe Steigerung der chemischen Umsetzungen) er- 
warten diirfen.

Spater hat Schenck durch ein Verfahren, das den Anschlagszuckungen 
erster Art nach v. Kries yerwandt ist1), sowie durch den Vergleich von 
Langen- und Uberlastungszuckungen2) Ergebnisse erhalten, welche die ein- 
schlagigen Resultate v. Kries zu bestatigen scheinen. Es ist indessen zu 
berucksiclitigen, daB bei den Versuchen von v. Kries die (scheinbare) Dehn
barkeit abgeleitet wurde aus dem Verhaltnis der Steilheiten zweier im Um- 
schlagspunkt zusammenstoBender Kurvenstucke, wahrend bei Schenck 
Kurvenstiicke verglichen werden, die zeitlich mehr oder weniger weit von 
dem Umschlagspunkt odei’ einem anderen gemeinschaftlichen Punkte entfernt 
sind. Unter diesen Umstanden ist die Beziehung der verglichenen Kurven- 
stiicke zueinander unsicher, da sie beeinfluBt sein muB durch das, was in 
der Zwischenzeit vor sich gegangen ist. Wie aufierordentiich yerwickelt sich 
hierdurch aber die Bedingungen gestalten, geht eben aus den Versuchen 
Schencks hervor, indem sie lehren, daB in einem bestimmten Augenblicke 
der Zuckung und fiir eine gegebene Lange des tatigen Muskels die Spannung 
und die aus dem Vergleich mit der Langenzuckung erschlossene sogenannte 
Dehnbarkeit sehr verschiedene Werte annimmt, je nach der vorgangigen Be
anspruchung des Muskels. Aus denselben Grunden haben auch die Yersuche 
uber die Dehnbarkeit des tetanisch (chemisch oder elektrisch) erregten Mus
kels Schenck3) allgemein giiltige Ergebnisse nicht liefern kónnen. Dasselbe 
gilt natiirlich auch von den alteren Versuchen dieser Art, wie sie von 
E. Weber, A. Fick4), Blix5) u. a. angestellt worden sind.

*) Festschr. f. A. Fick, Braunschweig 1899, S. 1. — 2) Arch. f. d. ges. Physiol.
79, 347, 1900. — 3) Ebenda 79, 342 u. 81, 595, 1900. — 4) Mechan. Arb. u. Warme
entwickelung b. d. Muskeltatigkeit. — 5) Skand. Arch. f. Physiol. 5, 173, 1894. —
6) Arch. f. d. ges. Physiol. 61, 77, 1895.— 7) Weitere einschlagige Arbeiten Schencks
sind die folgenden: Arch. f. d. ges. Physiol. 50, 166, 1891; 53, 394, 1893; Zentralbl.
f. Physiol. 7, 549, 1893; Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 175 u. 626, 1893; 57, 606; 
59,395, 1894; 62, 499; 63, 355; 65, 316, 1896; 67, 492, 1897; 71, 604; 72, 186, 
1898. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 106, 420, 1905.

Eine Reihe von Arbeiten hat Schenck dem EinfluB von Spannungs
anderungen auf den Kontraktionsakt gewidmet. Am bemerkenswertesten 
diirften die Versuche sein, bei welchen die Langenzuckung an beliebigen 
Punkten ihres Verlaufes durch kurzdauernde Dehnungen unterbrochen wurde 6). 
Durch den Eingrifi wird der Rest des Verkiirzungsvorganges nicht nur nach 
seiner GróBe, sondern auch nach seiner Dauer eingeschrankt, wahrend bei 
den Zuckungen mit Anfangshemmung, in Ubereinstimmung mit v.Kries, die 
Dauer meist verlangert ist7). Wie die Langenzuckung durch plótzliche 
Langenanderungen beeintrachtigt wird, so die Spannungszuckung durch 
plótzliche Spannungsanderungen. Die Wirkung ist, wie jiingst Seemann8) 
gezeigt hat, am auffalligsten in der Gegend des Gipfels der Kurve.

Die theoretischen Folgerungen, die Schenck daraus gezogen hat, haben ihn 
vielfach in Gegensatz gebracht mit den Auffassungen von v. Kries, Gad u. Kohn
stamm, Blix u. Kaiser. Es wird sich weiter unten Gelegenheit bieten auf einen
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Teil der einschlagigen Literatur zuriickzukommen. Es diirfte indessen kaum zweifel- 
haft sein, daB die yorhegenden Erfahrungen zu einem tieferen Eindringen in die 
Natur des Verkiirzungsvorganges noch nicht ausreichen. Es muB auch beriick- 
sichtigt werden, dafi die fiir solche Versuche nótigen plótzlichen Spannungsande- 
rungen an die Leistungsfahigkeit der registrierenden Apparate sehr hohe Anforde- 
rungen stellen, so daB die gewonnenen Kurven erst nach geschehener Korrektur 
eine eingehende Diskussion gestatten. In wie hohem Grade kleine Anderungen des 
Tragheitsmomentes die Form einer Anschlagszuckung verandern konnen, ist von 
Lucas gezeigt worden1).

x) Journ. of Physiol. 30, 443, 1904. — 2) Wagners Handworterb. 3 (2), 72,
Leipzig 1846. — 8) Lehrb., 2. Aufl., 2 (1), 248, 1847. — 4) Leipz. Ber. 1871, S. 690. —
5) Ebenda, 1875, S. 81. — 6) Wissenseh. Abhandl. 2, 857. — 7) Journ. de 1’anat.
et de la physiol. 1866, p. 234. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 64, 507, 1896. —
9) Ebenda 86, 47, 1901. — 10) Arch. f. Physiol. 1902, S. 45; Arch. f. d. ges. Physiol.
94, 622, 1903. — ll) Basler, Arch. f. d. ges. Physiol. 106, 14i, 1905. — I2) Lee,
Amer. Journ. of Physiol. 2, XI, 1899; Arch. f. d. ges. Physiol. 110, 400, 1905. —
13) Novi, Zentralbl. f. Physiol. 11, 377, 1897; Błażek, Arch. f. d. ges. Physiol. 85,
529, 1901; Kuliabko, ebenda 87, 100, 1901; Novi, ebenda 88, 501, 1902. —
14) Skand. Arch. f. Physiol. 11, 333, 1901.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

5. Veranderung der Zuckung durch friihere Erregungen. Der dauernd 
tatige Zustand oder Tetanus des Muskels.

Wie das Beispiel des Herzens zeigt, kann ein ausreichend ernahrter 
Muskel viele Jahre hindurch gleichbleibende Arbeit leisten in Gestalt von 
regelmaBig aufeinanderfolgenden, ubereinstimmend verlaufenden Zuckungen. 
Bei den nicht automatisch tatigen Muskeln laBt sich dasselbe Resultat durch 
eine Folgę gleicher Reize erzielen. Jede Anderung der Reizfolge fiihrt aber 
zu einer Anderung des Zuckungsverlaufes, die im allgemeinen um so groBer 
ausfallt, je starker die Reizfolge geandert wird. Das Studium der Erschei- 
nung hat gelehrt, daB je nach den Versuchsbedingungen die Zuckung in 
mehrfacher Richtung yerandert werden kann.

Reizreihen mit kurzeń Pausen fiihren zur Abnahme der Hubhóhen, die 
ais Ermudung bezeichnet wird; sie ist, ebenso wie die auch am ausge- 
schnittenen Muskel teilweise mógliche Erhołung, zuerst von E.H.Weber2) 
und Yalentin3) beobachtet worden. Spater haben Kronecker4) und 
Tiegel5) sie eingehender untersucht. In neuerer Zeit hat das Studium der 
Ermudung durch die Ergographie (s. oben S. 444) weiteren AnstoB erfahren.

Helmholtz6) fand die Zuckung des ermiideten Muskels yerlangert, 
was Marey7) und yiele andere bestatigten. In letzter Zeit haben Rollett3), 
P. Jensen9) und Lhotak10 *) die Veranderung der Kuryenform genauer yer- 
folgt, wobei letztere auch den EinfluB yeranderten Stoffwechsels beriick- 
sichtigten. Die Verlangerung der Zuckung ist beim Gastrocnemius des 
Frosches yiel deutlicher ais beim Sartorius11), beim Warmbluter uberhaupt 
sehr wenig ausgesprochen12). In etwas anderer Weise yerlaufen die Er- 
mudungserscheinungen, wenn man eine Einrichtung gebraucht, durch die der 
Muskel jedesmal einen neuen Reiz auslóst, sobald er seine Ruhelange wieder 
erreicht hat13). Uber die Frage, ob der Muskel oder seine Neryenenden 
friiher ermiiden, yergleiche man Santesson14).

Tritt ein Muskel nach langerer Ruhe in eine Zuckungsreihe ein, so findet 
zunachst nicht eine fortschreitende Abnahme der Hubhóhen statt, sondern 
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ein Wachsen derselben, das, allmahlich geringer werdend, sich iiber hunderte 
von Zuckungen erstrecken kann. Zuerst von Bowditsch an der isolierten 
Kammer des Froschherzens beobachtet und ais „ Treppe “ bezeichnet, ist die 
gleiche Erscheinung fiir den Skelettmuskel von Tiegel1) und Rossbach2) 
nachgewiesen worden. Mit ihrer Bedeutung fiir den Verlauf der tetanischen 
Kurve haben sich Buckmaster und v. Frey8) befafit. Uber das Yerhalten 
des auf- und absteigenden Astes der Zuckungskurve wahrend der Entwicke
lung der Treppe findet man Angaben bei Rollett4). Nach Waller und 
Sowton5) entstehen analoge Yeranderungen der Muskelkurve unter der Wir
kung kleiner Mengen von Kohlensaure. Jen sen6) halt die Abhangigkeit der 
Erscheinung von den chemischen Vorgangen im Muskel fiir verwickelter. 
Nach F. W. Fróhlich7) soli die Treppe auf verzógerter Erschlaffung 
beruhen.

*) Arb. a. d. physiol. Anstalt zu Leipzig 10, 37, 1875. — a) Arch. f. d. ges. 
Physiol. 15, 4, 1877. — 3) Arch. f. Physiol. 1886, S. 459 u. Festschr. f. C. Ludwig, 
Leipzig 1887, S. 55. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 64, 520, 1896. — 5) Journ. of 
Physiol. 20, XVI, 1896. — ’) Arch. f. d. ges. Physiol. 86, 86, 1901. — 7) Zeitschr. 
f. allg. Physiol. 5, 288, 1905. — 8) Monatsber. d. Beri. Akad., 15. Juni 1855; Wissensch. 
Abhandl. 2, 883. — 9) Arch. f. Physiol., 1878, S. 13. — *’) Ebenda, 1879, S. 11. — 
“) Journ. of Physiol. 2, 164, 1879. — 12) Arch. f. Physiol. 1881, S. 66.

Eine Modifikation besonderer Art stellt die von Helmholtz entdeckte 
verstarkte Zusammenziehung (und Erschlaffung) dar, die eintritt, wenn ein 
zweiter Reiz den Muskel trifft, bevor die Wirkung eines ersten Reizes ab- 
gelaufen ist. Die Kurve der doppelten Reizung (beide Reize ais maximal 
vorausgesetzt) erhebt sich iiber die der ersten Reizung nahehin so, ais ware 
der im Augenblick des zweiten Reizes stattfindende Kontraktionszustand des 
Muskels sein natiirlicher Zustand und die zweite Zuckung allein eingeleitet 
worden8). Die Ordinaten der Kurve der Doppelzuckung fand Helmholtz 
keineswegs gleich der Summę der betreffenden Ordinaten der einfachen 
Zuckungen. Die Hubhóhe war am gróhten, wenn der zweite Reiz auf dem 
Gipfel der ersten Zuckung eintraf.

Bei der Bedeutung, welche diese gewóhnlich ais Superposition oder 
Summation bezeichnete Erscheinung fiir das Verstandnis der anhaltenden 
tetanischen Verkiirzung besitzt, sind ihr sehr viele Untersuchungen gewidmet 
worden in der Absicht, die Regeln festzustellen, nach denen sie stattfindet. 
Kronecker und Stirling9) und ebenso Kronecker und G. S. Hall10) 
fanden die Superposition bei gleicher Ausgangsshóhe • im absteigenden Astę 
der ersten Zuckung ungiinstiger ais im aufśteigenden. Ahnliche Resultate 
erhielt Sewall11), der die Uberhóhung der einfachen Zuckung durch die 
superponierte durch gut gewahlte Versuchsbeispiele und eine abgeleitete Kurve 
sehr anschaulich belegte. Eine durch Superposition bedingte Erhohung der 
Zuckung tritt schon bei einem Reizintervall von 0,001 Sek. auf. Er bemerkt 
den rascheren Ablauf der superponierten Zuckung.

Uber die Summierung zweier untermasimaler Reize haben v. Kries und 
Sewall Mitteilungen gemacht12). Bei gleich gerichteten Induktionsreizen ist 
die Summation am starksten bei den kleinsten Intervallen, sinkt dann bis 
0,008 zu einem Minimum ab, um weiterhin den gleichen Regeln zu folgen 
wie die Summation maximaler Reize. Entgegengesetzt gerichtete Reize ver- 
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nichten oder schwachen sich bei den kleinsten Intervallen. Die Verfasser 
unterscheiden daher eine Summation der Erregungen yon der der Zuckungen.

1878 untersuchte C. S. Minot1) den EinfluB von Treppe und Ermiidung 
bzw. Erholung auf den Verlauf kurzdauernder periodisch wiederkehrender 
Tetani von konstanter Reizfreąuenz (10 pro Sek.). Verfasser macht auf die 
groBe Bedeutung des Verkurzungsriickstandes oder der Kontraktur (perma- 
nent shortening) fiir die tetanische Verkiirzung aufmerksam. Unter dem Zu- 
sammenwirken dieser Variablen kommen Tetanuskurven zu stan de, die 
zwischen der ersten Erhebung und dem schlieBlichen Absinken fast niemals 
parallel zur Abszisse yerlaufen, d.h. kein Plateau bilden, sondern entweder 
allmahlich ansteigen oder sinken.

') Journ. of Anat, and Physiol. 12, 297. — 2) Arch. f. Physiol., 1882, S. 233. —
3) Ehenda, Suppl. 1883, S. 88.

Bohr versuchte die Vergleichung yerschiedener Tetani dadurch scharfer 
zu gestalten, daB er Ermiidung und Kontraktur móglichst ausschloB2). Er 
erhielt dann Kuryen, die nach der ersten Erhebung ganz allmahlich weiter 
stiegen. Da unter diesen Umstanden die Messung der YerkiirzungsgróBe mit 
Hilfe einer einzigen, beliebig gewahlten Ordinaten ganz willkiirlich gewesen 
ware, suchte er die Natur der Kurve zu bestimmen und erkannte in ihr (mit 
AusschluB des Anfangsstiickes) eine gleichseitige Hyperbel, die einer der 
Kuryenabszisse parallelen Asymptote zustrebt. Die Hohe dieser Asymptote 
iiber der empirischen Abszisse ist daher ein eindeutiges Mafi fiir die Hohe 
der tetanischen Kurye. Kommt es zur Ausbildung einer Kontraktur, so fallt 
die tetanische Kurye nach SchluB der Reizung nach demselben Gesetze ab, 
d.h. sie nahert sich einer zweiten Parallelen, dereń Abstand von der Ab
szisse das Mafi fiir die Kontraktur abgibt. Ist die GróBe der Kontraktur am 
Schlusse des Tetanus bekannt, und nimmt sie, wie Bohr zeigte, proportional 
der Zeit zu, so ist die Korrektur der gemessenen Ordinatenwerte, d.h. die 
Ausschaltung der Kontraktur móglich.

Auf diesem Wege konnte Bohr nachweisen, daB die asymptotische 
Hohe oder der Grenzwert des Tetanus unabhangig ist von der Freąuenz 
der Reize und letztere nur insofern yon EinfluB ist, ais die hóheren Fre- 
ąuenzen die Kurye anfangs steiler ansteigen lassen (die zweite, der Ordinaten- 
achse parallele Asymptote riickt naher an den Kuryenanfang heran). Die Reiz
starke hat innerhalb gewisser Grenzen den entgegengesetzten EinfluB, insofern 
mit ihrem Wachsen der Abstand des Grenzwertes yon der Abszisse gróBer wird.

Wahrend Bohr den EinfluB der Reizfreąuenz auf die Verkurzung des 
Muskels bestimmte, suchte Bernstein3) den EinfluB auf die Spannungs
entwickelung im Tetanus festzustellen, wozu er sich einer Art hydro- 
statischen Wagę bediente, dereń Ausschlage durch ein Quecksilbermanometer 
angezeigt wurden. Die in der Abhandlung mitgeteilten Wurfhóhen lassen 
erkennen, dafi bei Verdoppelung der Reizfreąuenz (bis zu 108 pro Sek.) der 
Quecksilbersaule eine gróBere Beschleunigung erteilt wurde, wie das aus den 
Versuchen yon Bohr zu erwarten war. Eine Darstellung des zeitlichen Ver- 
laufes des Tetanus fand nicht statt, es war daher die Ermittelung yon Grenz- 
werten ausgeschlossen. Die Tatsache, daB die kurzdauernden Tetani bei 
halber Reizfreąuenz geringere direkt gemessene Spannungen erzeugten, macht 

29*
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es wahrscheinlich, daB die Satze von Bohr auch fiir den isometrischen Teta
nus zutreffen. Auch die Einwendungen Kohnstamms1) gegen die Ergebnisse 
yon Bohr beruhen auf MiByerstandnissen 2).

') Arch. f. Physiol. 1893, S. 134. — 2) Man vgl. Zentralbl. f. Physiol. 7, 613, 
1893. —• 8) Arch. f. Physiol. 1886, S. 459. — 4) A. a. O. — 5) Zentralbl. f. Physiol. 
15, 425, 1901. — 6) Festschr. f. C. Ludwig, Leipzig 1887, S. 55. — 7) Arch. f. 
Physiol. 1887, S. 195. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 45, 297, 1889. -— 9) Skand. 
Areh. f. Physiol. 5, 150, 1894. — 10) Dissert. Wiirzburg 1897.

Die von Bohr nachgewiesene hyperbolische Natur des ansteigenden 
Astes der tetanischen Verkiirzungskurve war fiir G. A. Buckmaster, der 
unter der Leitung v. Freys arbeitete, Veranlassung, die ais Treppe bezeich- 
nete Zunahme der Hubhóhen in der Zuckungsreihe eines frischen Muskels 
auf ihre Beziehung zu der seit der ersten Zuckung yerstrichenen Zeit zu 

priifen3). Er fand, daB die Werte der Quotienten ------------------ merklieh
Zuckungshóhe 

proportional der Zeit wuchsen und somit ihre Differenzen nahezu konstant 
blieben. Es laBt sich also auch fiir die Zuckungsreihe ein Grenzwert an- 
geben, dem die Hubhóhen zustreben und dieser Grenzwert bleibt fur einen 
gegebenen Muskel konstant, wenn das Interyall der mazimalen Einzelreize 
zwischen 2 und 5 Sek. yerandert wird. Der Befund entspricht yóllig der 
Bohrschen Regel. DaB der fragliche Grenzwert mit der Reizstarke hoher 
riickt, ist aus der bekannten Abhangigkeit der Hubhohe von der Reizstarke 
selbstyerstandlich, so daB auch in dieser Richtung der AnschluB an die Regel 
yon Bohr hergestellt ist. Buckmaster hat ferner auf eine anfangliche 
Stórung der Zuckungsreihe durch sogenannte einleitende Zuckungen hin- 
gewiesen, die seitdem mehrfach, so yon Jensen4), Rob. Muller5) u. a. be- 
merkt worden sind.

Ankniipfend an die Beobachtungen Buckmasters, hat dann y. Frey 
den Versuch gemacht6), die Beziehungen zwischen Zuckungsreihe und Teta
nus noch enger zu gestalten, indem er die starkeren Verkiirzungen, die der 
frische Muskel im Tetanus gegeniiber der Einzelzuckung erreicht, in Analogie 
brachtó mit den unterstutzten Zuckungen yon y. Kries. Er ging hierbei 
hauptsachlich von der Beobachtung aus, daB durch Unterstiitzung dieZuckungs- 
gipfel bis auf die Hohe der tetanischen Kurye emporgebracht werden konnen, 
sofern nicht durch Ermudung oder Kontraktur Stórungen eintreten.

Bald darauf erbrachte v. Frey7) einen neuen Beweis fur seine Ansicht, 
indem er zeigte, dafi eine Superposition yon Zuckungen im Sinne von Helm
holtz nur noch andeutungsweise oder gar nicht mehr stattfindet, wenn der 
Muskel móglichst wenig belastet ist. Geringe Belastung laBt ferner die Ab
hangigkeit der Hubhohe von der Reizfreąuenz, sowie gewisse Eigentumlich- 
keiten der Kontraktur besonders deutlich heryortreten. Das auffallende Yer
halten des nahezu unbelasteten Muskels gegen Unterstiitzung ist spater yon 
Fick8) und yon Blix9) mit gewissen Einschrankungen bestatigt worden. 
Nach Meckel10) gilt die aufgestellte Regel nur fiir den unvollkommen yer- 
schmolzenen Tetanus, was in der Tat aus sof ort anzufiihrenden Griinden 
wahrscheinlich ist.

Eine weitere Stiitze fiir die genannte Auffassung kónnte in gewissen 
Beobachtungen yon y. Kries gefunden werden. Dieselben ergaben, daB die 
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Erzielung eines yollkommenen, d. h. oszillationsfreien Tetanus nicht gelingt, 
wenn das Reizinteryall der Anstiegsdauer der einfachen Zuckung gleich ge- 
macht wird1). Der Grund liegt in der Verkiirzung der Anstiegszeit der auf- 
gesetzten Zuckungen, die bis auf ein Viertel des normalen Wertes herab- 
gehen kann. Indem v. Frey2) daran erinnert, daB an den Unterstiitzungs- 
zuckungen, die v. Kries im Jahre 1880 veróffentlicht hat, ebenfalls eineVer- 
kiirzung der Anstiegsdauer bis auf ein Drittel des Wertes bei freier Belastung 
festzustellen ist, schlieBt er, daB zwischen Superposition und Unterstiitzung 
ein innerer Zusammenhang besteht. Derselbe kann im Hinblick auf die oben 
besprochenen Versuche von v. Kries aus den Jahren 1880 und 1892 yielleicht 
ausgedriickt werden durch den Satz, daB die durch einen gegebenen Reiz 
bewirkte Verkiirzung des Muskels um so yollstandiger und rascher vor sich 
geht, je mehr Verkiirzungsarbeit ihm hierbei erspart wird. Nach Blix3) ist 
indessen dieser Satz noch nicht erschópfend, weil der angegebene Erfolg nicht 
eintritt, wenn der unterstiitzte Muskel kurz yor der Erregung gedehnt worden 
ist. Es haben demnach auf den Reizerfolg am unterstiitzten Muskel nicht 
nur die augenblicklichen mechanischen Beanspruchungen EinfluB, sondern 
auch die yorhergegangenen.

l) Sitzungsber. d. naturf. Ges. Freiburg, 1886. — 2) A. a. O. — 3) Skand. Arch. 
f. Physiol. 5, 151 H., 1894. — 4) Arch. f. Physiol., 1888, S. 213.

Die Wirkung zweier rasch einander folgenden Reize auf den sehr wenig 
belasteten Muskel ist dann 1888 von y. Frey eingehend untersucht worden4), 
wozu er sich neben Verkiirzungskurven yorwiegend der Verdickungskurven 
bediente. Die beiden Versuchsverfahren lieferten im wesentlichen iiberein- 
stimmende Ergebnisse. Dieselben lauten, daB, wie zu erwarten, eine Super
position im Sinne yon Helmkoltz und Sewall unter den gegebenen Um
standen nicht stattfindet, trotzdem aber eine Erhebung der Doppelkurye iiber 
den Gipfel der einfachen zu stande kommt, im giinstigsten Falle um etwa 
65Proz., wenn der zweite Reiz in den aufśteigenden Ast der zweiten Kurye* 
fallt, am besten in den mittleren Teil derselben. Fallt der zweite Reiz da
gegen in den absteigenden Ast, so wird hier in der Regel der Gipfel der 
Doppelzuckung bzw. der hier selbstandig auftretenden zweiten Zuckung, 
niedriger ais der der einfachen. Verfasser zeigt, daB fiir diese Ergebnisse 
weder Treppe und Kontraktur, noch Ermudung und Anderung der Reiz- 
freąuenz yerantwortlich gemacht werden kónnen, so daB sie auf einen be
sonderen, ais „Zusammensetzung der Zuckungen" bezeichneten Vorgang be
zogen werden miissen. Unter EinschluB der in den besprochenen Versuchen 
ausgeschalteten Superposition wiirden also sechs yoneinander unabhangige 
Modifikationen der Zuckung fiir den Verlauf der tetanischen Kurye maB- 
gebend sein. Im AnschluB priifte der Verfasser auch die Verkiirzung der 
Gipfelzeit der superponierten Zuckung in ihrer Abhangigkeit von der Aus- 
gangshóhe. Er fand sie am gróBten, d. h. die Anstiegszeit am kiirzesten 
(gleich der Halfte der normalen), wenn der zweite Reiz auf dem Gipfel der 
ersten Zuckung einsetzt. Die Verkiirzung der Anstiegszeit ist fiir den 
frischen Muskel bei gegebener Ausgangshóhe merklich konstant, und un- 
beeinflufit dadurch, ob der zweite Reiz den auf- oder absteigenden Ast 
der ersten Zuckung trifft.
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Gleichzeitig mit der yorerwahnten Untersuchung erschien eine den 
gleichen Gegenstand betreffende von y. Kries. Es wurden Verkiirzungs- 
kurven des belasteten Muskels geschrieben und die Verfruhungen des super- 
ponierten Zuckungsgipfels auf die Hohe dieses Gipfels bezogen. Im all
gemeinen haben gleich hohe superponierte Gipfel ungleiche Anstiegszeit, und 
zwar die dem aufsteigenden Ast der ersten Zuckung aufgesetzten oder „auf- 
steigend summierten11 eine kiirzere ais die „absteigend summierten11. Die 
kiirzeste Anstiegszeit entspricht dem hóchsten Gipfel. Will man diese Er
gebnisse mit denen yon v. Frey yergleichen, so ist auf das yerschiedene Ver- 
suchsyerfahren und auf die ungleiche Darstellungsweise Riicksicht zu nehmen. 
Immerhin ist bemerkenswert, dafi yon den sechs abgeleiteten Kurven (die 
Abhangigkeit der Verfriihung yon der Ausgangslióhe darstellend), die y. Frey 
mitteilt, fiinf fiir die Superposition im aufsteigenden Ast kiirzere Gipfelzeiten 
aufweisen. Es gewinnt somit den Anschein, dafi neben der Ausgangshóhe 
auch die zeitliche Lagę der aufgesetzten Zuckung auf die Verkiirzung der 
Gipfelzeit EinfluB besitzt.

Kohnstamm1) findet den (isotonischen) Tetanus um so langer an- 
steigend (die „Superponierbarkeit“ um so grófier), je schwacher der Reiz ist; 
man yergleiche hieriiber die weiter unten besprochenen eingehenden Versuche 
Hofmanns. Kohnstamm bestatigtferner die Beobachtung Goldscheid er s 2), 
dafi bei geringer Reizfreąuenz der Tetanus bei gewissen mittleren Reizstarken 
am unvollkommensten ist. Bei isometrischem Tetanus wachst die Spannung 
bei starken Reizen sehr erheblich und lange an, so dafi der Quotient 
isotonische Hohe . .

------- ——:—TT ■—, der fiir Einzelzuckungen mit wachsendem Reiz abnimmt lsometnsche Hohe
(s. oben), auch fiir den Tetanus das gleiche Verhalten zu zeigen scheint.

In bezug auf die Superposition von Spannungszuckungen hat zunachst 
v. Kries gefunden, dafi auch hier yerkiirzte Gipfelzeiten yorkommen3). Weitere 
Beobachtungen hieriiber liegen vor von Schenck4). Er findet die verkiirzte 
Gipfelzeit regelmafiig nur bei starken Anfangsspannungen. Ist die Spannung 
gering, so fehlt haufig die Verfriihung, es kommen sogar, namentlich bei 
kleinem Reizintervall, Verspatungen zur Beobachtung. Die Abhandlung ent
halt ferner Angaben iiber die Ordinatenwerte von Doppelzuckungen. Der 
Verfasser findet dieselben nicht in Ubereinstimmung mit der Helmholtz- 
schen Regel, der er ubrigens eine von dem Urheber abweichende Fassung gibt.

Eine groBe Zahl merkwiirdiger Erseheinungen sind von N.E. Wedensky 
bei indirekter tetanischer Erregung des Muskels beschrieben worden. Sein 
Verfahren besteht darin, dafi er an den Nery zwei Paar Reizelektroden anlegt, 
yon denen jedes mit einem automatisch unterbrechenden Schlitteninduktorium 
yerbunden ist, und zwar ein Paar am Beckenende des Neryen, das andere un- 
gefahr in dessen Mitte. Vom unteren Ende des Neryen, der mit seinem 
Muskel in Yerbindung steht, wird zum Telephon abgeleitet. Wird die mitt- 
lere Strecke des Neryen mit Narkoticis oder chemischen Reizmitteln be- 
handelt, stark, aber nicht. schadigend erwarmt oder von einem konstanten

') Arch. f. Physiol. 1893, S. 135. — *) Zeitschr. f. klin. Med. 19, 164, 1891. —
8) Arch. f. Physiol. 1895, S. 147. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 64, 628, 1896; 
96, 399, 1903.
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Strom geeigneter Starkę durchflossen, so kann diese Neryenstrecke in einen 
eigentiimlichen „parabiotischen“ Zustand gebracht werden, in welchem sie 
starkę am Beckenende des Neryen einwirkende Reize gar nicht mehr oder 
nur geschwacht hindurch laBt, wahrend schwache Reize anscheinend unyer- 
andert weiter geleitet werden. Der auf diese Weise erzielte Tetanus des 
Muskels wird aber geschwacht oder sogar aufgehoben, wenn nun auch der 
zweite Induktionsapparat in Tatigkeit tritt, dessen Strome auf das Mittelstiick 
(Jes Neryen einwirken. Verfasser griindet auf diese Beobachtungen seine Theorie 
der Parabiose und der Hemmung, auf die aber hier, ais in das Gebiet der 
Neryenphysiologie gehórend, nicht naher eingegangen werden kann. Die Unter
suchungen des Autors iiber den Muskelton werden noch Erwahnung finden J).

Die auffallenden Beobachtungen und SchluBfolgerungen Kaisers1) und 
Wedenskys haben F. B. Hofmann yeranlaBt2), die schon yon Minot auf- 
geworfene Frage nach dem Yerhalten des Muskels gegeniiber Reihen teta- 
nischer Erregungen wieder aufzunehmen und zu erweitern, indem er auch 
die Freąuenz und Starkę der Reize in Betracht zieht. Die bisherigen Mit- 
teilungen Hofmanns beschranken sich auf dieErfolge der indirekten Reizung. 
Versuche mit direkter Reizung sind angekilndigt.

Der Verfasser bestatigt zunachst das Tatsachliche der Angaben yon 
Kaiser und Wedensky, bedient sich aber bei der Nachprufung einer 
gróBeren Mannigfaltigkeit von Reizmethoden. Er kann daher nachweisen, 
daB eine der wesentlichen Bedingungen fiir das Zustandekommen der so
genannten Hemmungserscheinungen gelegen ist in Anderungen der Freąuenz 
und Starkę der Reize, die durch das Nervenendorgan dem Muskel iiber- 
mittelt werden8). Eine zweite Bedingung ist, wie schon y. Kries bemerkte4), 
ein gewisser „Ermiidungszustand11 jenes Endorgans, der am beąuemsten durch 
eine geeignete Narkose (Ather, Kurare, Nikotin) bewirkt wird. Hofmann 
hat sich daher in seinen weiteren Untersuchungen vor allem mit dem EinfluB 
des Freąuenz- und Intensitatswechsels auf den tetanischen Reizerfolg befaBt. 
Er kónnte hierbei die yon Bohr nachgewiesene hyperbolische Form fiir den 
Anstieg der tetanischen Kurye bestatigen, sofern er, wie dies Bohr yor- 
wiegend getan hat, direkte Reizung des frischen kuraresierten Muskels an- 
wandte. Bei in direkter Reizung gelang es ihm dagegen nicht, Kurven zu er
halten, die der Bohrschen Regel streng geniigten. Er beschrankte sich daher 
darauf, den allgemeinen zeitlichen Verlauf der tetanischen Kurye unter ver- 
schiedenen Bedingungen zu yerfolgen, wobei namentlich auf das Auftreten 
von Maxima und Minima der Hubhóhen, auf die Steilheit des Absinkens und 
anderes geachtet wurde.

') Die Arbeiten Wedenskys sind yeróffentlicht in den Compt. rend. de l’Acad. 
und den Arch. de physiol., Paris, von 1890 hzw. 1891 an, sowie in Arch. f. d. ges. 
Physiol. 37, 69, 1885; 82, 134, 1900; 100, 1, 1903. Man vgl. auch die ausfiihr- 
lichen Referate von F. B. Hofmann in Zentralbl. f. Physiol. 14, 725, 1903 und in 
dessen Abhandlungen iiber Tetanus (s. unten). Eine Mitteilung uber angebliche 
Hemmung bei gleichzeitiger Reizung des Neryen an zwei yerschiedenen Stellen 
liegt ferner von Kaiser vor, Zeitsehr. f. Biol. 28, 417, 1891. — E) Vgl. R. Muller, 
Zentralbl. f. Physiol. 15, 425, 1901; Amaya, Arch. f. d. ges. Physiol. 91, 413, 1902; 
Hofmann u. Amaya, ebenda, S. 425; Hofmann, ebenda 93, 186, 1902; 95, 484, 
1903; 103, 291, 1904. — 3) Man vgl. hierzu auch Samojloff, Arch. f. Physiol. 
1898, 8. 512. — 4) Ebenda, 1895, 8.151.
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Die Reihenfolge der Erscheinungen bei wiederholter oder anhaltender 
Tetanisierung konnte wesentlich beschleunigt werden, wenn der Versuch mit 
Vergiftung (des ganzen Tieres, dessen blutdurchstrómter Muskel gereizt 
wurde) kombiniert bzw. in das langdauernde Entgiftungsstadium eingeschoben 
wurde. Das Hauptergebnis der mit yerschiedenen Reizmethoden durch- 
gefiihrten Versuche ist:

Bei Reizfreąuenzen von 100 und mehr pro Sekunde kommt ein langeres 
Ansteigen der tetanischen Kurye uberhaupt nur noch bei schwachen Reizen 
zu stande. Bei starken Reizen folgt auf das anfangliche Steigen sofort ein 
jaher Abfall der Kurye, eine Erscheinung, die Hofmann ais „ Anfangstetanus11 
bezeichnet. Das Verhalten von Frosch und Kaninchen ist etwas yerschieden. 
Hofmann fallt die Ergebnisse in seiner dritten Mitteilung wie folgt zu
sammen :

') Uber die Beziehung dieser Erscheinungen zur Frage der Ermiidbarkeit des 
markhaltigen Nerven vgl. man F. W. Fróhlich, Zeitschr. f. allgem. Physiol. 3, 
468, 1904 und das Kapitel Allgemeine Nervenphysiologie. — a) Ber. d. naturf. Ges. 
zu Freiburg 8 (1882).

„Das Verhalten des Tetanus bei indirekter Reizung mit yerschiedenen 
Reizfreąuenzen und Reizstarken laBt sich im groBen ganzen erklaren, wenn 
man berucksichtigt, daB die Leistungsfahigkeit, das Leitungsyermógen und 
die Reizbarkeit des Praparates unmittelbar nach jeder Erregung herabgesetzt 
ist und daB die Restitution zur Norm um so langsamer erfolgt, je weiter die 
Ermudung yorgeschritten ist. Bei Versuchen an mit Kurarin, Nikotin oder 
Ather yergifteten Tieren betrifft die Ermudung sicherlich yor allem das 
Neryenendorgan; bei den Ermiidungsreihen am unvergifteten Tiere beteiligt 
sich wohl auch die Muskelfaser stark an der Ermudung, doch steht die ge- 
nauere Analyse der direkten Muskelermiidung noch aus. Aus der Ermudung 
des Neryenendorgans erklaren sich ferner die sogenannten „Hemmungen11 
am Nerymuskelpraparate, die zuerst von Schiff, spater von Wedensky und 
Kai ser beschrieben wurden. Besondere Hemmungsneryen fur die Skelett- 
muskulatur sowie echte Hemmungswirkungen sind nicht nachzuweisen.“

Wahrend die Versuche yon Bohr die Móglichkeit schaffen, fiir die teta- 
nische Kurye unter gewissen, die Ermudung aussehlieBenden Bedingungen 
den Grrenzwert anzugeben, dem sie sich (nach bestimmten yon Freąuenz und 
Starkę der Reize abhangigen Regeln) nahert und dadurch fiir die Analyse 
der Kurye in ihrer reinsten Form der Ausgangspunkt gewonnen ist, zeigen 
die Untersuchungen yon Hofmann den groBen Formenreichtum, den die 
tetanischen Kuryen des Nerymuskelpraparates unter dem EinfluB von physio- 
logischen Modifikationen erleiden, die durch den Begriff Ermudung nur un- 
yollkommen gedeckt werden1).

Die Frage, welche Reizfreąuenz den niedrigsten Schwellenwert besitzt^ 
also in bezug auf ihren Erregungswert ais die giinstigste zu gelten hat, ist 
von v. Kries 2) mit Hilfe seiner elektrischen Sirene untersucht worden (Reizung 
yom Neryen aus). Er fand bei Zimmertemperatur ein Optimum bei ungefahr 
100 Oszillationen pro Sekunde. Die Zahl ist bemerkenswert, weil sie uber- 
einstimmt mit der Eigenperiode des Muskels (s. unten S. 534 u. 535). Das 
Optimum wird von der Temperatur stark beeinflufit. Sowohl bei niederen, * 
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wie namentlich bei den hbheren Reizfreąuenzen riickt die Schwelle empor. 
Man yergleiche hierzu auch Roth1).

’) Arch. f. d. ges. Physiol. 42, 91, 1888. — 2) Bernstein, Untersuchungen
uber den Erregungsyorgang usw. 1871, 8. 100 ff.; v. Kries, a. a. O. — 3) Engel-
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 4, 3, 1871; Griinhagen, ebenda 6, 157, 1872.
Uber die Theorie der Anfangszuckung vgl. Schónlein, Arch. f. Physiol., 1882,
S. 357. — 4) Physiol. des muscles et des nerfs, Paris 1882, p. 126. — 5) Arch. f.
Physiol., 1882, S. 369. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 109, 1893. — 7) Ergebn.
d. Physiol. 3 (2), 399, 1904. — 8) Journ. of Physiol. 21, 358, 1897.

Unterschwellige Stromoszillationen hoher Freąuenz kónnen wie kon
stantę Strome wirken, d.h. sie erregen eine „Anfangszuckung11 * 2) und unter 
Umstanden auch eine „Endzuckung113). Dagegen sahen Richet an Krebs- 
muskeln4), Schbnlein an Kafermuskeln5) bei gleicher Reizart rhythmische 
Zusammenziehungen oder auch unterbrochene Tetani.

II. Das mechanische Verhalten des Muskels bei yerschiedenen 
Temperaturen. Warmestarre und Totenstarre.’

Die vorstehenden Angaben iiber die mechanischen Eigenschaften des 
ruhenden und tatigen Muskels setzten die Einhaltung einer bestimmten Ver- 
suchstemperatur voraus, die fiir die Muskeln der Kaltbliiter gleich der Zimmer- 
temperatur, fiir Warmbliiter gleich ihrer Eigentemperatur zu yerstehen ist. 
Bei anderen Temperaturen kommen abweichende Erseheinungen zur Beob
achtung.

1. Der thermische Ausdehnungskoeffizient.
Die alteren Angaben, dafi der ruhende Froschmuskel sich bei steigender 

Temperatur yerkiirzt, kónnen hier iibergangen werden; eine Zusammenstellung 
derselben findet sich bei Gotschlich6) und O.Frank7). Gotschlich, der 
der Frage eine sorgfaltige Untersuchung widmete, fand bei Erwarmung bis 
zu 33° eine sehr geringe reyersible Verkiirzung, die aber oft fehlte. In dem 
Versuchsbeispiel, das er abbildet (Fig. 8), bleibt die Erwarmung bis 20° bzw. 
24° iiberhaupt wirkungslos, von da bis 33° yerkiirzt sich der Sartorius um 
0,2 bzw. 0,25 mm. Es gewinnt somit den Anschein, dafi bei Zimmertempe- 
ratur eine Anderung von einigen Graden ohne merkliche Wirkung auf die 
Lange des Muskels ist (der thermische Ausdehnungskoeffizient = Nuli); diese 
Annahme wird gestiitzt durch spater zu erwahnende Versuche yon Blix, 
welche die Temperaturanderungen im Muskel bei der Dehnung betreffen.

In neuerer Zeit haben Brodie und Richardson die Langenanderungen 
erwarmter Muskeln mit einem empfindlichen Verfahren aufgezeichnet8). Bei 
Erwarmung bis 30° beobachteten sie eine Verlangerung des Muskels. Leider 
haben Brodie und Richardson es unterlassen, an die Erwarmung die Ab- 
kiihlung anzuschliefien, so dafi die Reyersibilitat der Erscheinung in Frage 
steht. Es bleibt daher die Móglichkeit offen, dafi es sich um eine Nach- 
dehnung durch das angehangte Gewicht handelt. Fiir diese Deutung spricht 
der Umstand, dafi die Dehnungen fiir gleiche Temperatursteigerungen um so 
grófier ausfallen, je hóher die Spannung des Muskels ist.

Brodie und Richardson haben in der angezogenen Abhandlung auch 
die Langenanderung yerschieden stark gespannten Kautschuks beim Wechsel 



458 Zuckung und Tetanus bei yerschiedenen Temperaturen.

der Temperatur untersucht und recht yerwickelte Verhaltnisse gefunden. Der 
yielfach beliehte Vergleich zwischen Kautschuk und Muskel in bezug auf die 
thermischen Langenanderungen ist demnach nicht berechtigt.

2. Zuckung und Tetanus bei verschiedenen Temperaturen.
Die ersten Beobachtungen iiber die Veranderung der Muskelzuckung 

bei wechselnder Temperatur stammen von Helmholtz, Pfliiger, Marey1), 
sowie yon Fick2). Gad und Heymans haben der Frage eine eingehende 
Untersuchung gewidmet, wobei sowohl Langen- wie Spannungsschreibung 
zur Verwendung kamen3). Man hat zu unterscheiden die Anderung der 
Zuckungsdauer, der Zuckungsform und der Hubhohe bzw. bei isome- 
trischem Verfahren des Spannungs inaximum. Latenzzeit und Zuckungs
dauer nehmen von den hóchsten bis zu den tiefsten, die Erregbarkeit nicht 
aufhebenden Temperaturen stetig zu, wie auf Grund der Abnahme der chemi- 
schen Reaktionsgeschwindigkeit zu erwarten ist. Die Zuckung wird also 
immer gestreckter, und zwar der aufsteigende Ast in hoherem Grade ais der 
absteigende, worin ein unterscheidendes Merkmal gegeniiber den gestreckten 
Zuckungen des ermiideten Muskels liegt. Die Abnahme der Leitungs- 
geschwindigkeit ist am kalten Muskel gering4 S.).

‘) Vgl. L. Hermann, Handb. 1, 39, 1879. — 2) Mechan. Arbeit u. Warme-
entwiekelung b. d. Muskeltatigkeit, 1882, 8. 109. — s) Arch. f. Physiol. 1890, Suppl.,
S. 59. — 4) Gad u. Heymanns, a. a. O., S. 94. — s) Compt. rend. de la Soc. de
biol. 1896, p. 696. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 79, 340, 1900.

Die Zuckungs- bzw. Spannungshóhen zeigen ein verwickeltes Verhalten. 
Die Verfasser berichten dariiber folgendes: Bei den tiefsten, dem Gefrier- 
punkte des Muskels nahen Temperaturen, ist die Hubhohe auBerst klein; sie 
wachst dann bis zur Temperatur 0°, wo sie ein erstes (relatives) Masimum 
besitzt. Bei weiterem Steigen der Temperatur nimmt die Hubhohe wieder 
ab und erreicht ein Minimum bei 19°. Von hier bis 30° wachst die Hub- 
hbhe rasch bis zu dem der letztgenannten Temperatur entspreehenden 
zweiten oder absoluten Maximum. Uber 30° findet eine rasche Abnahme 
statt, die bei yorsichtiger Erwarmung bis nahe an den Erstarrungspunkt des 
Muskels fast zur Hubhohe Nuli herabgehen kann. Analoges gilt fiir die 
Spannungshóhen.

Zur Beurteilung der tetanischen Dauerkontraktionen ziehen die Verfasser 
lediglich die zufallig erreichte maximale Hohe in Betracht, ohne die yiel zu- 
yerlassigere, von Bohr eingefiihrte Bestimmung der Grenzwerte zu benutzen. 
Auch aus den oben referierten Untersuchungen vón F. B. Hofmann geht 
heryor, daB ein solches Verfahren zur Gewinnung ąuantitatiyer Angaben 
wenig geeignet ist, da selbst bei konstanter Reizfreąuenz je nach den son- 
stigen Versuchsbedingungen ganz yerschiedene Formen tetanischer Zusammen- 
ziehungen erhalten werden.

Auch die Angaben iiber das Verhalten der Einzelzuckungen konnten 
yon spateren Beobachtern, Coleman undPompilian 6), Schenck mit Boseck 
undWitte6), teilweise nicht bestatigt werden, obwohl sie wie Gad und 
Heymans angeblich reine Langenkuryen schrieben. Sie fanden die Zuckungen 
bei den Temperaturen um 30° nur ausnahmsweise hoher ais bei den tiefen 
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Temperaturen. Wieder andere Resultate erhielten Caryallo und Weiss1). 
Fick gibt an, daB die Hubhóhen zwischen 10 und 30° merklich konstant 
bleiben2). Clopatt3) hat bei den Temperaturen von 10°, 20° und 30° die 
Zuckung yerzeichnet mit einem System, dessen mechanische Konstanten be- 
kannt waren. Er fand, daB die Maxima der Winkelgeschwindigkeit, der 
Winkelbeschleunigung und der Muskelkraft mit der Temperatur wuchsen 
(Zunahme der Reaktionsgeschwindigkeit!). Oberhalb 30° nehmen sie 
wieder ab.

ł) Arch. de physiol. norm, et pathol. 1900, p. 225. — s) Mechan. Arb. u.
Warmeentwicklung b. d. Muskeltatigkeit 1882, S. 109. — 3) Skand. Arch. f. Physiol.
10, 249, 1900. — 4) Arch. f. Physiol. 1893, S. 49 u. 146. ■— 5) Schenck, Arch. f.
d. ges. Physiol. 79, 356, 1900; ferner Lohmann, ebenda 91, 338; 92, 387, 1902. —
6) Amer. Journ. of Physiol. 13, XXVIII u. Arch. f. d. ges. Physiol. 110, 400, 1905. —
7) Arch. de physiol. norm, et pathol., 1899, p. 990. — 8) Arch. f. Physiol. 1893, S. 504.

Die Frage nach der Form der Zuckung bei yerschiedenen Temperaturen 
ist also nicht geklart und wird sich ohne Untersuchung der yerzeichneten 
Kuryen nach den oben angedeuteten Gesichtspunkten uberhaupt nicht lósen 
lassen. Damit yerlieren aber die theoretischen Erorterungen, die Gad und 
Heymans und spater Kohnstamm4) an diese Versuche gekniipft haben, 
ihre Grundlage.

Die Temperatur hat erheblichen EinfluB auf den Gang der Ermudungs). 
Wird ein in einer Zuckungsreihe begriffener Eroschmuskel auf etwa 30° erwarmt, 
so wird dadurch die mit der Ermudung fortschreitende Abnahme der Hubhóhe 
nicht wesentlich yerandert, die Verlangerung der Zuckung dagegen aufgehoben, 
oder doch sehr beschrankt. Da die VergrbCerung der Zuckungsdauer bei der Er- 
miidung im wesentlichen durch die geringere Neigung des abfallenden Kuryenastes 
bedingt ist, so mifit Schenck dieselbe durch die trigonometrische Kontangente des 
Winkels, den die durch den Wendepunkt des abfallenden Astes gelegte Tangente 
mit der Abszissenachse bildet.

Wie man durch Erwarmung die Zuckungskurye des ermiideten Eroschmuskels 
yerkiirzen kann, so kann man durch Abkiihlen die Kurye des ermiideten Warm- 
bliitermuskels, die bei gewohnlicher Temperatur nur wenig langer ist ais die des 
unermiideten, betrachtlich yerlangern. Dei' Vorgang ist, wie der umgekehrte am 
erwarmten Eroschmuskel, aus der Veranderung der Reaktionsgeschwindigkeit yer
standlich.

Lee6) sah die Unterschiede zwischen Kalt- und Warmbliitermuskeln nach 
Ausgleich der Temperaturen nur teilweise schwinden und fand in dem Corac.o-ante- 
brachialis profundus der Schildkrbte einen Muskel, der auch bei 84° sehr stark ver- 
langerte Ermiidungskuryen zeichnet. Es gibt also zweifellos speziflsche Unter
schiede (s. oben S. 437).

Die Ausdauer eines Muskels wahrend einer Zuckungsreihe ist bei 20 
bis 25° am gróBten und sinkt sowohl bei Abkiihlung wie bei Erwarmung, Car
yallo und Weiss7)- Sind die Zuckungen des gekiihlten Muskels infolge der Er
mudung auf ein Minimum herabgegangen, so setzt der Muskel bei Riickkehr zur 
optimalen Temperatur die Zuckungsreihe wieder fort. Ist er dagegen bei hoher 
Temperatur erschbpft worden, so findet durch Riickkehr zur optimalen Temperatur 
keine Erholung statt.

Es ist bemerkenswert, daB die in ihren Einzelheiten noch nicht naher be- 
kannte Veranderung dei- Kuryenform nur dann zur Beobachtung kommt, wenn der 
schreibende Muskelteil yerschieden temperiert wird. Bleibt die Abkiihlung oder 
Erwarmung auf einen nur der Reizaufnahme oder der Reizleitung dienenden Teil 
des Muskels oder auf den Nery beschrankt, so tritt keine Anderung der Zuckungs
kurye ein, Yerwey’). Es besitzt somit der Yorgang der Zusammenziehung fiir 
jedes Muskelstiick einen nur durch seine Temperatur bestimmten Yerlauf. An 



460 Warmestarre.

einseitig gekiihlten Muskeln ist die Reizleitung von der kalten auf der warmen 
Halfte erschwert oder aufgehoben, nicht aber umgekehrt (irreziproke Leitung), 
Engełmann1).

') Arch. f. d. ges. Physiol. 61, 275, 1895; 62, 400, 1896. — 2) Stud. from the
biol. Lab. Johns Hopkins Univ. 4, 123, 1888. — 3) Zentralbl. f. Physiol. 19, 338,
1905. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 111, 567, 1906. — 5) Gotschlich, ebenda 54,
123, 1893; Brodie u. Richardson, Journ. of Physiol. 21, 365, 1897. — •) Lehre
von der Muskelbewegung, Braunschweig 1858, S. 66. — 7) Verhandl. d. physikal.-
med. Ges. Wiirzburg 19, 1, 1885; man vgl. auch Brodie u. Richardson, a. a. O. —
8) Amer. Journ. of Physiol. 5, 374, 1902. — 9) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 236, 1895.

Infolge des trageren Ablaufes der Zuekungen bei niederer Temperatur bedarf 
es zur tetanischen Verschmelzung derselben geringerer Reizfreąuenzen, woriiber 
Campbel Beobachtungen mitgeteilt hat2). Uber die Summation von Zuekungen 
bei yerschiedenen Temperaturen siehe R. Muller3) und Ishihara4).

3. Die Warmestarre.
Werden Froschmuskeln iiber 28° erwarmt, so beginnt bei dieser oder etwas 

hóherer Temperatur eine Verkiirzung, die bei weiterem Steigen der Temperatur 
rasch zunimmt und bei 40, nach anderen bei 47° zunachst ein Ende erreicht. 
Eine weniger umfangliche und sich langsamer entwickelnde Verkiirzung er
halt man, wenn man die Muskeln langere Zeit auf 35° erwarmt5)- Der nun
mehr warmestarr gewordene Muskel bleibt yerkiirzt, triibe und unerregbar. 
Die Dehnbarkeit ist verringert, Elastizitats- und Festigkeitsgrenze stark her
abgesetzt. Infolge dieser Eigenschaften laBt sich die Verkiirzung durch 
Warmestarre nur bei geringer Belastung deutlich beohachten; durch Span
nungen von 16bis20g/qmm wird die Verkiirzung yollig yerhindert. Der 
Eintritt der Warmestarre aubert sich dann nicht durch eine Verkiirzung, 
sondern durch eine Verlangerung des Muskels, die bald in ZerreiBung iiber- 
geht. Die Esistenz eines zwischen dem normalen und dem warmestarren in 
der Mitte liegenden Zustandes einer „ qualitativ unyollendeten Starre oder 
thermischen Dauerverkiirzung“ ist trotz der yon Gotschlich yorgebrachten 
Griinde wenig wahrscheinlich. Brodie und Richardson konnten bei ge- 
nugend geringer Spannung eine spontane Wiederausdehnung des bei 30° yer- 
kiirzten Muskels nicht nachweisen; bei starkeren Spannungen kommt aber 
die leichte ZerreiBlichkeit des warmestarren Muskels in Betracht. Werden 
Muskeln fiir sehr kurze Zeit in heiBes Wasser getaucht, wie dies Wundt 
getan hat6), so werden nur die oberflachlichen Fasern warmestarr und kurz; 
die Last wirkt dann auf einen kleineren Querschnitt. woraus die Uber- 
schreitung der Festigkeitsgrenze begreiflich wird. In gleicher Weise erklart 
sich die von A. Fick gefundene geringe Arbeitsleistung des erstarrenden 
Muskels7). Giinstiger ist es, wenn der in die Warmestarre ubertretende 
Muskel nicht gegen eine Hemmung arbeitet, sondern eine Feder spannt. 
Stevens8) fand unter solchen Bedingungen bessere Arbeits- und Spannungs- 
werte, namentlich wenn die Erstarrung rasch geschah. Aus den yon Fick 
mitgeteilten Versuchen ergibt sich auch die im Vergleich mit dem tetanisch 
yerkiirzten Muskel geringe Dehnbarkeit des warmestarren. Einige Beob
achtungen iiber die Dehnbarkeit des Muskels bei yerschiedenen innerhalb der 
physiologischen Breite yon 2 bis 28° liegenden Temperaturen sind yon Malm- 
stróm mit dem Indikator yon Blix ausgefiihrt worden9). Er findet bei den 
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hóheren Temperaturen die Dehnbarkeit yergróBert, die elastische Nachwirkung 
(bei Malmstróm ais sekundare elastische Erscheinung bezeichnet) und die 
innere Reibung vermindert, was nach ihm zu erwarten war auf Grund ge- 
wisser von Blix angestellter Uberlegungen und schematischer Versuchex). 
Die Angaben yon Malmstróm sind etwas fragmentarisch und ohne die Mit- 
teilung von Messungen laBt sich das yeranderte Verhalten nur qualitativ be- 
urteilen. Die geringere Dehnbarkeit des (bei 40°) warmestarren Muskels ist 
aber sehr deutlich aus den Kurven abzulesen.

Wie dieDauer der Umwandlung und die GroBe der Kraftentfaltung, hangt 
auch die GroBe der Verkiirzung (auBer von dem Bau des Muskels und der Be
lastung) yon der Schnelligkeit der Erwarmung ab, derart, daB bei raschem 
Steigen der Temperatur die Verkurzung groBer ausfallt. Bei rascher Erwarmung 
auf 40° kann sie bis zu 50 Proz. der urspriinglichen Lange betragen 2).

’) Skand. Arch. f. Physiol. 4, 399, 1893. — 2) Brodie u. Richardson, Philos.
Trans.l91,B, 138, 1899; man vgl. auch Gotschlich, a. a. O. S.123. — 3) Sitzungsber.
d. physikal.-med. Ges. Wiirzburg, 1905, S. 37. — 4) Zeitsehr. f. Biol. 48, 313, 1906. —
5) Journ. of Physiol. 24, 239, 1899. — 6) Ebenda 25, 131, 1899. — 7) Amer. Journ.
of Physiol. 7, 1, 1902. — B) Ebenda 2, 29, 1898.

Geht die Erwarmung iiber 40° hinaus, so folgen weitere Verkiirzungen, 
und zwar nach Brodie und Richardson eine zweite zwischen 44 und 45°, 
eine dritte zwischen 55 und 62° und eine vierte zwischen 63 und 64°. Etwas 
andere Temperaturgrenzen fiir diese yier Stufen fand y. Frey mit Reissner3) 
und Inagaki4) sowohl bei Temporarien wie Esculenten.

Jede dieser Verkiirzungen ist im allgemeinen um so geringfiigiger, je 
ausgiebiger die ihr yorhergehenden sind. Es ist daher yorteilhaft, die Er- 
hóhung der Temperatur anfangs langsam yor sich gehen zu lassen, wenn 
man die den hóheren Temperaturen entspreehenden Verkiirzungsstufen deut
lich beobachten will. Bei der geringen Festigkeit des warmestarren Muskels 
kommen, namentlich bei starkerer Belastung, zwischen den einzelnen Ver- 
kiirzungsstufen nicht seiten Verlangerungen zur Beobachtung.

Eine ausgedehnte Studie iiber die Warmestarre einer groBen Zahl glatter und 
ąuergestreifter Muskeln yerscłriedener Kaltbliiter, Wirbeltiere wie Wirbelloser, riihrt 
von Yernon her5). Man vgl. hierzu auch die Untersuchung iiber die tódlichen 
Temperaturen fiir eine Anzahl mariner Tierformen yon demselben Autor6). Er 
findet in Ubereinstimmung mit Brodie und Richardson bei den Skelettmuskeln 
dei' Wirbeltiere drei Verkiirzungsstufen, bei dem Herzmuskel aber nur zwei, die 
ungefahr der zweiten und dritten Stufe der Skelettmuskeln entsprechen. Die Er
regbarkeit bleibt bei den Skelettmuskeln fast bis zum Schlufi der ersten Ver- 
kiirzungsstufe erhalten, was mit den Erfahrungen von Brodie und Richardson 
iibereinstimmt, nicht aber mit denen von Gad und Heymans. Durch Einlegen 
der Muskeln in hypotonische Salzlósungen wird der Beginn der Erstarrung um 
mehrere Grade erniedrigt, durch hypertonische Lósungen erhóht. Die Lósungen 
uberschritten iibrigens teilweise die ohne Schadigung zulassigen Konzentrations- 
grenzen. Versuche iiber den EinfluB von Salzlósungen, Sauren und Alkalien auf 
die Warme- und Totenstarre liegen ferner von A. Moore vor7).

C.W. Latimer findet, daB der durch haufige elektrische Reizung erschópfte 
Muskel schon bei niedrigeren Temperaturen in die Warmestarre einzutreten beginnt 
ais der frische; ferner ist die Verkiirzung bei ersterem geringer8). Das Ende der 
(ersten?) Verkiirzung wird aber von beiden Muskeln bei der gleichen Temperatur 
erreieht. Ausspiilung des erschópften Muskels mit einer dextrosehaltigen Kochsalz- 
lósung anderte die Erstarrungsyorgange im Sinne des frischen Muskels.
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Bei Kaltfróschen erfolgt die Warmestarre bei der gleichen oder sogar etwas 
hóheren Temperatur ais bei Warmfróschen').

Die zwischen 30 und 40° eintretende erste Stufe der Warmestarre entstelit 
nicht in allen Muskeln eines Kaltbliiters gleichzeitig. So erstarren z. B. bei Tempo- 
rarien die Beuger friiher ais die Strecker2). Ob dies von ungleicher chemischer 
Zusammensetzung oder yerschiedener Dicke der Fasern abhangt, ist nicht ent- 
schieden. Nach Basler erstarren auch die einzelnen Fasern eines Muskelindivi- 
duums ungleiohzeitig.

Am frischen Saugetiermuskel sahen Brodie und Richardson nur zwei 
Verkurzungsstufen 3), von welchen die erste bei 44°, die zweite bei 58° ein- 
setzt. Vincent und Lewis4) finden dagegen

1. eine starkę plótzliche Verkiirzung zwischen 45 bis 49°;
2. die Andeutung einer Verkiirzung oder besser einen Stillstand in der 

Wiederausdehnung des Muskels zwischen 55 und 58° (in der einzigen mit- 
geteilten Kurve ist dies nicht zu erkennen);

3. eine sehr deutliche Verkiirzung, die bei 61 bis 64° beginnt.
Nur die letzte dieser Verkiirzungen kommt zur Beobachtung, wenn ein 

yollstandig totenstarrer Muskel der Erwarmung unterworfen wird. Auf die 
Beziehung dieser Versuche zur Koagulationstemperatur der EiweiBkórper des 
Muskels bzw. seiner Sehnen kann erst unten S. 467 eingegangen werden.

4. Die Totenstarre.
Wie der Versuch von Stenson beweist, gehen nach Unterbrechung des 

Kreislaufes alle Muskeln eine der Warmestarre ahnliche Zustandsanderung 
ein, die ais Totenstarre oder auch, da sie zu ihrem Auftreten und zu ihrer 
Entwickelung in der Regel langerer Zeit bedarf, ais Zeitstarre bezeichnet 
wird. Die Muskeln sind yerkiirzt, von teigiger Beschaffenheit, im durch- 
fallenden Licht triibe, im auffallen den weiBlich.

Totenstarre und Warmestarre werden yielfach ais identische Zustande 
betrachtet. Indessen sind, abgesehen von der chemischen Seite der Frage, 
die unten noch zu erórtern sein wird, auch im physikalischen Verhalten Unter
schiede yorhanden, auf die besonders Brodie und Richardson0) aufmerk- 
sam gemacht haben, wobei sie auf 40° erwarmte Froschmuskeln mit toten- 
starren yerglichen. Sie finden:

1. Der warmestarre Muskel ist von festerer Konsistenz ais der totenstarre.
2. Der warmestarre Muskel ist gleichmaBig getriibt, im auffallenden 

Licht sehr heli, der totenstarre ist mehr durchscheinend, seine Trubung eine 
fleckige, welche die Verfasser mit dem Aussehen von Mattglas yergleichen.

3. Durch Salzsaure von 0,2 Proz. wird der totenstarre Muskel viel starker 
aufgehellt ais der warmestarre.

Ein weiterer wichtiger Unterschied besteht darin, dafi die Warme
starre nicht zuruckgeht, wahrend die Totenstarre sich stets wieder lóst. 
Die Angaben iiber das Riickgangigwerden geringer Grade von Warmestarre 
beruhen, wie oben wahrscheinlich gemacht wurde, auf ZerreiBung der teil
weise geronnenen Fasern.

*) Moriggia, Arch. ital. de biol. 11, 379, 1889. — 2) Langendorff u. Ger
lach, Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 481, 1893; Nagel, ebenda 58, 279, 1894; Basler, 
Dissert. Tiibingen 1902. — 3) Phil. Trans. 191B, 137, 1899. — 4) Journ. of Physiol. 
26, 454, 1901. — 5) Phil. Trans. 191B, 143, 1899.
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Die Zeit, die zwischen der Unterbrechung des Kreislaufes und dem Ein
tritt der Totenstarre yerstreicht, ist von yielen Bedingungen abhangig. Vor 
allem ist zu nennen die Temperatur, ferner eine Reihe von Einflussen, die zu- 
sammengefaBt werden kónnen unter dem Stichwort Zustand des Muskels im 
Augenblick der Unterbrechung des Kreislaufes. Endlich hat das Neryen
system auf die Entwickelung der Starre einen bestimmenden EinfluB.

Je niedriger die Temperatur, desto langsamer erfolgt die Erstarrung1), 
doch scheint keine Temperatur bis herab zum Gefrierpunkt des Muskels sie ver- 
hindern zu kónnen. Gefrorene Muskel erstarren beim Auftauen fast momentan8), 
wenn frieren und tauen rasch geschieht. Geschehen die Temperaturanderungen 
dagegen langsam, so seheint Wiederherstellung der Funktion nicht ausgeschlossen ’).

*) Bierfreund, Arch. f. d. ges. Physiol. 43,206,1888. — 2) L.Hermann, ebenda
4, 189, 1871. — 3) Kiihne, Untersuch. iiber das Protoplasma usw., 1864, S. 3;
Hermann, a. a. O.; Pictet, Arch. des scienc. phys. et nat. 30, 293, 1893. — 
4) Arch. ital. de biol. 36, 75, 1901. — 5) Man vgl. Hermann, Handb. 1, 140, 
1879; ferner Brown-Sequard, Compt. rend. de l’Acad. des scienc. 103, 622 u. 
674,1886; Seydel, Vierteljahrsschr. f. ger. Med. 50, 76, 1888; Fórś, Compt. rend. de la
Soc. de biol., 1898, p. 5. — 6) v. Eiselsberg, Arch. f. d. ges. Physiol. 24, 229, 
1880; Onimus, Journ. de 1’anat. et de la physiol. 1880, p. 629; v. Gendre, Arch. 
f. d. ges. Physiol. 35, 45, 1884; Aust, ebenda 39, 241, 1886; Ewart, Proc, of the 
Roy. Soc. 42 (1887); Gross, Dissert., Breslau 1888. — 7) Bierfreund, Arch. f. 
d. ges. Physiol. 43, 195, 1888; Meirowsky, ebenda 78, 77, 1899. — 8) Recherches 
de physiol., Paris 1811. — 9) Langendorff u. Gerlach, Arch. f. d. ges. Physiol. 
55, 481, 1893; Nagel, ebenda 58, 279, 1894. — 10) Bierfreund, a. a. O. —
“) Meirowsky, a. a. O. — 1S) M. Lange, Zentralbl. f. Gynakol., Nr. 48, 1894. — 
13) Compt. rend. de l’Acad. des scienc. 103, 622, 674, 1886. — 14) Journ. of Physiol.
8, XXV, 1887.

Muskeln von gutem Ernahrungszustande erstarren spater ais abgezehrte; 
bei letzteren pflegt ubrigens die Starre nur schwach ausgebildet zu sein und friih 
zu schwinden. Hierher gehort die Beobachtung von Lee und Harrold4), dali 
hungernde, mit Phloridzin yergiftete Katzen nach dem Tode sehr rasch starr 
werden. Durch yorherige Dextrosefiitterung kann der Eintritt der Starre yerzógert 
werden. Starkę Muskelanstrengung vor dem Tode beschleunigt die Erstarrung5). 
Dafi Verletzungen des Zentralnervensystems (Kleinhirn?) den raschen Umschlag 
der natiirlichen Verkiirzung in die der Starre begiinstigen, wird yielfach angegeben.

Sicher nachgewiesen ist ein EinfluB des Neryensystems insofern, ais Muskeln, 
dereń Neryen durchschnitten sind, spater erstarren6). Es handelt sich wahrschein
lich um schwache Erregungen, die von den absterbenden zentralen Teilen des 
Neryensystems ausgehen, denn die subminimale kunstliche Erregung des Neryen 
oder des Muskels beschleunigt ebenfalls die Erstarrung7).

Mit dieser Wirkung des Neryensystems hangt offenbar innig zusammen die 
seinerzeit yon Nys ten aufgestellte, aber von ihm nicht in diesem Sinne yerstandene 
Regel8), dafi die Starre an den Muskeln des Kopfes beginnt und von dort iiber 
den Korper fortschreitet, ungefahr entsprechend der Reihe der Neryenurspriinge 
vom Gehirn zum Riickenmark. Genauere Untersuchungen iiber die Entwickelung 
der Starre haben indessen gezeigt, dafi diese Regel yielfach durchbrochen wird9). 
Es liegt das teils iń der ungleichen Beschaffenheit der Muskeln (rotę Muskeln er
starren yiel spater [ungefahr in dem Verhaltnis 5 : 1] ais weifie10), teils an Einflussen 
unbekannter Art (ungleiches Verhalten bei yerwandten Tierarten, bei Mannehen 
und Weibchen11). Hierher gehort auch die Erfahrung, dafi bei jungen Indiyiduen 
und namentlich bei Neugeborenen die Starre sehr friihzeitig auftritt und wchwindet. 
Die Angabe, dafi Embryonen nicht totenstarr werden, hat sich aber nicht bestatigt1").

Eine Besonderheit der Totenstarre besteht darin, dafi sie sich mit der Zeit wieder 
lóst, im allgemeinen um so spater, je spater und starker sie eingetreten ist. Bereits 
Brown-Sequard teilte mit, dafi er die Lósung der Starre yor Eintritt der Faulnis 
beobachtet habe13), was allerdings von Ewart bestritten wurde14). Bierfreund 
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hat dann nachgewiesen, daB durch Einspritzen antiseptischer Stoffe in die GefaBe 
des Muskels die Lósung der Starre nicht yerhindert wird und daB sie sich in den 
Muskeln von Kindera tatsachlich in Abwesenheit von Bakterien vollzieht'). Zu 
dem gleichen Ergebnis ist spater auch Tissot gelangt2).

Die Aufhebung der Starre darf somit in gewisser Beziehung ais ein yitaler 
ProzeB, ais eine Leistung des Muskelgewebes aufgefaBt werden und in Parallele 
gestellt werden zu der Lósung, die sich im Sten son sehen Versuch durch Wieder- 
zulassung des Blutes erreichen laBt. Am meisten scheint diese Auffassung gestiitzt 
durch die Erfahrung, dafi die Erregbarkeit die Lósung der Starre uberdauern kann. 
Nachrichten dariiber liegen vor yon Brown-Seąuard3), sowie von Heubel4). 
Tissot5) kónnte auf der Oberflache starrer Muskeln noch fibrillares Elimmern er- 
regen. Mangold6) fand, daB unter geeigneten Bedingungen (jungę Tiere, Hunger- 
tiere, niedere Temperatur, Einhangen der enthauteten Leichen in Kochsalzlósungen) 
die elektrische Erregbarkeit mehrere Stunden nach Lósung der Starre noch vor- 
handen sein kann. Gewisse Muskeln, besonders rotę, zeigten sich auffallig wider- 
standig. Der einzige Zweifel, der noch bestehen kann, ware, ob die noch erreg
baren Muskelfasern auch wirklich totenstarr gewesen sind. In dieser Beziehung 
muB auf die Beobachtung Fletchers7) hingewiesen werden, daB bei geniigender 
Zufuhr von Sauerstoff der Muskel ohne Erstarrung abstirbt. Es ware daher denk- 
bar, daB ein Teil der Easern eines Muskels, yielleicht gerade die oberflachlichen, 
der Erstarrung uberhaupt entgehen und noch Reizbarkeit zeigen zu einer Zeit, zu 
der die iibrigen bereits wieder aus der Starre herausgetreten sind. Unklar in den 
Versuchen von Mangold ist auch die Rolle der Kochsalzlósung, insofern sie die 
Totenstarre unvollstandig und rascher ablaufend macht.

Wird die Entwickelung der Totenstarre an einzelnen Muskeln graphisch ver- 
folgt, so zeigt sich ein Anstieg von Stufen, dereń Deutung noch fraglich ist8). 
Es zeigt sich ferner, daB yorher ermiidete Muskeln friiher in die Starre eintreten, 
dieselbe rascher entwickeln, sich aber nicht soweit yerkiirzen wie ausgeruhte. Die 
Wahrseheinlichkeit, daB diese Unterschiede mit der im Muskelsafte auftretenden 
Reaktionsanderung zusammenhan^en, kann erst in dem Abschnitt iiber die chemische 
Zusammensetzimg des Muskels erórtert wercren.

III. Chemie (les Muskels.
Die Aufgabe, den Muskel in seine histologischen Bestandteile zu zer- 

legen und diese gesondert der chemischen Analyse zu unterwerfen, ist nicht 
erfiillbar. Die Un^rsuchung ersfteckt sich daher auf das ganze Gewebe. In 
dieselbe gehen ein auBer den Bestahdteilen der Muskelfaser: Bindegewebige 
Substanzen, und zwar das weiBe, fibrillare (leimgebende) Bindegewebe der 
Sehnen, des Perimysium externum und internum, geringe Mengen elasti
schen Gewebes (in den genannten bindegewebigen Massen sowie in den 
Blut- und LymphgefaBen des MusESłs), die Sar kolemmschlauche (binde
gewebige Strukturen besonderer Art, die dem elastischen Gewebe yerwandt, 
aber weder mit ihm noch mit anderen Formen des Bindegewebes identisch 
sind9); Fett, Bestandteile des Neryengewebes, des Blutes sowie der 
zwischen Muskelfasern befindlichen Lymphe. Auf die Móglichkeit, letztere

’) Areh. f. d. ges. Physiol. 43, 206, 1888; s. a. Karpa, ebenda 112, 199, 
1906. — s) Compt. rend. de l’Acad. des scienc. 119, 242, 1894. — 3) Ebenda 105 
(1889); Arch. de physiol. norm, et pathol. 1, 675, 727. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 
45, 462, 1889. — 5) Compt. rend. de l’Acad. 118, 119 (1894); Arch. de physiol. norm, 
et pathol. 1894, p. 860. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 96, 498, 1903. — 7) Journ. 
of Physiol. 28, 474, 1902. — 8) Nagel, Arch. f. d. ges. Physiol. 58, 293, 1894; 
R. E. Fuchs, Zeitsehr. f. allg. Physiol. 4, 359, 1904. — 9) A. Ewald, Zeitsehr. f. 
Biol. 26, 1, 1889; Mail, Abhand. d. sachs. Ges. d. Wiss. 17, 299, 1891. 
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durch andere Lósungen zu yerdrangen, wird weiter unten zuriickzukommen 
sein. An Masse treten alle diese Beimengungen sehr zuriick gegeniiber der 
Substanz der Muskelfasern, so dafi die Analyse die Zusammensetzung der 
letzteren in ihren wesentlichen Ziigen erkennen lafit.

Eine weitere Schwierigkeit fiir die Analyse besteht in der Schwerlóslich- 
keit oder Unlóslichkeit eines groBen und gerade des wichtigsten Teiles der 
Muskelfasern, wenn man die móglichste Erhaltung des ursprunglichen Zu- 
standes ais Bedingung aufstellt. Mit wenig eingreifenden Mitteln lafit sich 
nur ein beschrankter Teil der organischen Substanzen des Muskels ausziehen. 
Man ist daher zur Gewinnung von Werten iiber die Zusammensetzung des 
ganzen Muskels, wie sie namentlich fiir die Zwecke von Ernahrungs- und 
Stoffwechselyersuchen notig sind, beziiglich der organischen Bestandteile im 
wesentlichen auf die Methoden der Elementaranalyse, beziiglich der anorgani- 
schen Bestandteile auf die Aschenanalyse angewiesen.

Vollstandige Elementaranalysen des Ochsenfleisches liegen vor yon 
Rubner i), Stohmann undLangbein2), Argutinsky3) sowie yonKóhler4). 
Letzterer befreite das Fleisch yollstandig von Fett und fand im Mittel fiir 
Rindfleisch C 52,54, II 7,14, N 16,67, S 0,52, O 23,12 und einen Warmewert 
von 5677,6 Kai. Beziiglich anderer Fleischarten yergleiche man das Original.

Der Wassergehalt des frischen Ochsenfleisches zeigt sehr groBe 
Schwankungen, die hauptsachlich durch den Fettgehalt bedingt werden. Bei 
sehr fettem Fleisch sinkt er im Mittel auf 53Proz. und steigt bei magerem 
Fleisch auf 75Proz. und hóher5). Demgemafi ist auch das spezifische Ge
wicht ziemlich yerschieden gefunden worden. Die yorliegenden wenig zahl- 
reichen und methodisch nicht einwandfreien Bestimmungen ergeben Werte 
zwischen 1,04 und 1,07. Eine grófiere Zahl derselben riihrt von Caryallo 
und Weiss her6); ihre Werte liegen zwischen 1,05 und 1,07.

Der Stickstoffgehalt frischen, yon Fett móglichst befreiten Fleisches 
betragt nach Voit 3,4 Proz.’). Von dem gesamten Stickstoff des Fleisches 
entfalien nach E. Salkowski8) nur 22,6 Proz. auf in Wasser lósliche Eiweifi- 
kórper; hieryon ist etwa die Halfte koagulierbar. Unzweifelhaft gróBer, aber 
ąuantitatiy nicht bekannt, ist die Ausbeute an lóslichem Stickstoff, wenn die 
entbluteten und zerkleinerten Muskeln nach dem yon v. Furth angegebenen 
Verfahren9) mit physiologischer Kochsalzlósung ausgelaugt werden. Das der- 
artig gewonnene eiweiBhaltige Extrakt frischer Muskeln wird ais Muskel- 
plasma, der unlóslicheRest alsMuskelstromabezeichnet. A.Danilewsky10) 
hat zur Extraktion 5 bis 15 proz. Salmiaklósungen angewendet, das ausgezogene 
„Myosin“ koaguliert, das Gerinnsel ausgewaschen und dieses wie auch das 
gewaschene unlósliche Stroma oder „Bundelgerust“ getrocknet. Er fand das 
Verhaltnis zwischen Myosin und Geriist schwankend zwischen den Werten 
1:0,8 und 1:5. Nimmt man an, dafi die beiden Riickstande den ganzen

Ł) Zeitschr. f. Biol. 21, 311, 1885. — *) Journ. f. prakt. Chem., N.F., 44, 364, 
1891. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 345, 1894. — 4) Zeitschr. f. physiol. Chem. 
31, 479, 1901. — 5) J. Kónig, Chemie der Nahrungs- und GenuBmittel 1, 187—190, 
Berlin 1889. — 6) Journ. de physiol. et de pathol. gćnćrale 1899. -— 7) Zeitschr. f. 
Biol. 1, 98, 1865. —■ ") Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1894, Nr. 48. — 9) Arch. 
f. exper,im. Pathol. u. Pharm. 36, 232, 1895. — 10) Zeitschr. f. physiol. Chem. 7, 
124, 1882.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 30
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Eiweifigehalt des Muskels darstellen, so wurden 20 bis 56 Proz. estrahiert 
worden sein. Die Extraktion mit starken Salzlósungen kann aus unten an- 
zufiihrenden Griinden nicht ais ein geeignetes Verfahren bezeichnet werden.

Kiihne, der sich zuerst durch ein originelles, aber umstandliches Ver- 
fahren (Zerkleinerung des gefrorenen Muskels) Muskelplasma yerschaffte, sah 
dasselbe ahnliche Veranderungen eingehen wie der absterbende Muskel. Er 
bezeichnete den spontan gerinnenden EiweiBkórper ais Myosin 1). Um die 
Trennung und Charakterisierung der Bestandteile des Muskelplasmas haben 
sich namentlich Halliburton 2) und v. Fiirth yerdient gemachts). Wie die 
Untersuchungen dieser Forscher ergeben haben, enthalt das Muskelplasma der 
Saugetiere im wesentlichen nur zwei EiweiBkórper, die von v. F iirth ais 
Myosin und Myogen bezeichnet werden. Letzteres ist in drei- bis yiermal 
so gróBer Menge yorhanden.

') Untersuch. iiber das Protoplasma, Leipzig 1864. — 2) Journ. of Physiol. 8,
133, 1888. — 3) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 36, 231, 1895; Ergebn. d.
Physiol. 1 (1), 110, 1902. — 4) Whitfield, Journ. of Physiol. 16, 487, 1894. —
5) Journ. of Physiol. 24, 427, 1899.

Das Myosin ist ein globulinartiger phosphorfreier4 5) EiweiBkórper, der 
in reinem Wasser nicht lóslich ist, wohl aber bei Anwesenheit yon Neutral- 
salzen. Es fallt daher aus, wenn seine Lósungen mit Wasser yerdiinnt oder 
dialysiert werden. Auch durch yerdiinnte Sauren ist es fallbar. Durch 
Neutralsalze in hóheren Konzentrationen wird es ausgesalzen, yollstandig 
durch Ammonsulfat bei halber Sattigung. Der Niederschlag hat in hohem 
MaBe die Neigung, in unlósliche Formen iiberzugehen. Auch ohne vor- 
gangige Fallung scheidet sich das Myosin aus seinen Lósungen nach einiger 
Zeit aus, es gerinnt. Das Umwandlungsprodukt wird in Analogie zu dem 
Produkt der Blutgerinnung ais Myosinfibrin bezeichnet. Werden Myosin- 
lósungen erhitzt, so koagulieren sie zwischen 44 und 50°.

Der zweite EiweiBkórper, das Myogen, ist durch Dialyse nicht fallbar, 
durch Ammonsulfat wird es erst jenseits der halben Sattigung ausgesalzen, 
bei raschem Erhitzen wird es zwischen 55 und 65° koaguliert — alles Eigen
schaften, die seine Trennung von dem Myosin ermóglichen. Der Nieder
schlag, der durch Sattigung der Lósung mit Ammonsulfat entsteht, hat nicht 
wie der des Myosins die Neigung unlóslich zu werden. Dagegen wandelt 
sich das in Lósung befindliche Myogen allmahlich um in einen Korper, der 
dem Myosin ahnlich ist und wie dieses durch halbe Sattigung mit Ammon
sulfat aussalzbar ist, sich aber durch eine sehr niedere Koagulationstempe- 
ratur (30 bis 40°) unterscheidet. Die Umwandlung des Myogens wird durch 
Einwirkung starker Neutralsalzlósungen sowie durch Erwarmen begiinstigt. 
Das Umwandlungsprodukt, dessen Abstammung aus dem Myogen v. Furth 
nachgewiesen hat, wird yon ihm ais lósliches Myogenfibrin bezeichnet. 
Letzteres geht dann weiter in eine unlósliche Modifikation, das Myogen
fibrin, iiber. G. N. Stewart und Sollmann6) sind in einer sorgfaltigen 
Untersuchung zu Ergebnissen gelangt, die mit denen v. Fiirths in den 
meisten Punkten ubereinstimmen. Da sie zur Extraktion starkere Salz
lósungen yerwendeten und dieselben nahezu einen Tag lang einwirken lieBen, 
yerloren sie viel Myogen durch Umwandlung in lósliches Myogenfibrin, von 
welch letzterem sie falschlich yermuten, daB es mit dem Myosin identisch ist.
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Uber die Zusammensetzung des Myosins vgl. Kiihne und Chittendenx). 
Unter dem Namen Mytolin hat unlangst W. Heubner2) ein Umwandlungs- 
produkt von anscheinend konstanter Zusammensetzung beschrieben, das sich 
aus den salzhaltigen Extrakten des Pferdefleisches bildet.

*) Zeitsehr. f. Biol. 25, 358, 1889. — 2) Arch. f. exp. Pathol. u. Pharm. 53,
302, 1905. — “) Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. 2, 143, 1902. — 4) A. a. O. 1895,
S. 259. — 5) A. a. O. S. 457. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 7, 417, 1873. — 7) Ebenda
54, 109, 1893. — 8) Zeitsehr. f. Biol. 48, 313, 1906. — ’) Myol. Unters. Leipzig
1860, 8.66. — l0) Man vgl. Brodie und Richardson, a. a. O. 8.142, 1899. —
") Dieselben a. a. O.

Nach Przibam3) kommen Myosin und Myogen bei allen Wirbeltieren 
vor, bei Fischen und Amphibien auBerdem noch lósliches Myogenfibrin, bei 
Fischen endlich noch eine durch Essigsaure fallbare Substanz, die v. Fiirth 
ais Myoproteid bezeichnet4).

Vergleicht man diese Erfahrungen mit den oben mitgeteilten Verkiirzungs- 
stufen bei der Warmestarre, so ergibt sich folgendes: Der Warmbliitermuskel 
zeigt nach Brodie und Richardson (s. oben 8.462) nur zwei Verkiirzungsstufen, 
die zwischen den Temperaturen 40 bis 50 und 58 bis 62 auftreten. Sie entsprecben 
den Koagulationstemperaturen des Myosins und des Myogens. Es ist demnach sehr 
wahrscheinlich, dafi diese beiden EiweiBkorper im frischen Muskel vorhanden sind 
und nicht, wie Stewart und Sollman vermuten, erst nach dem Tode abgespalten 
werden5). Am Eroschmuskel fanden Brodie und Richardson, wie bereits oben 
S. 461 angefiihrt, vier Verkiirzungsstufen, die sie auf die Koagulation des lóslichen 
Myogenfibrins, des Myosins und Myogens beziehen. Die letzte Verkiirzung wird 
ais Koagulation der Eiweifikóper des Bindegewebes aufgefafit, wofiir sie sowohl 
eigene Versuche, wie die alteren von Hermann6) und Gotschlich7) anfiihren. 
In einer jiingst erschienenen Untersuchung8), in der das Verhalten des frischen, 
unzerkleinerten Muskels mit dem des PreBsaftes verglichen wird, findet Inagaki, 
daB von den vier bis fiinf Verkiirzungsstufen des Froschmuskels nur eine (die 
dritte) mit einer EiweiBfraktion des PreBsaftes genau zusammenfallt und dafi der 
PreBsaft zwischen 47 und 55° ein reichliches Koagulum liefert, wahrend dei" Muskel 
zwischen diesen Temperaturen seine Lange nicht andert. Die Beziehung zwischen 
den Verkurzungsstufen und EiweiBfraktionen ist daher noch fraglich.

Ebenso schwierig ist es, die Erseheinungen der Totenstarre mit dem Verhalten 
der oben aufgezahlten EiweiBkorper in Beziehung zu bringen. Es ist bereits er
wahnt, daB sowohl das Myosin wie das Myogen (letzteres nach Umwandlung in 
lósliches Myogenfibrin) spontan in unlósliche Modifikationen oder Fibrine iiber- 
gehen, um so rascher, je hoher die Temperatur. Erreicht letztere den Koagula- 
tionspunkt, so tritt augenblickliche Starre ein. Es gewinnt somit den Anschein, 
ais ob von der Totenstarre zur Warmestarre ein stetiger Ubergang besteht; dies 
war die Auffassung Kiihnes9). Neuere Beobachtungen machen indessen die 
Gleichartigkeit der beiden Vorgange sehr zweifelhaft. Folgende Bedenken seien 
erwahnt:

1. Die Totenstarre lost sich (ohne Faulnis, s. oben) nach einiger Zeit und der 
Muskel kann dann noch erregbar sein (Mangold, a. a. O.). Die Warmestarre lóst 
sich nicht wieder und der Muskel bleibt dauernd unerregbar.

2. Der Eintritt der Totenstarre ist auch bei konstanter Temperatur zeitlich 
sehr variabel, so lange die Temperatur unter dem Koagulationspunkt bleibt. Die 
Warmestarre tritt stets sofort ein, wenn die kritische Temperatur erreicht ist10).

3. Durch die Totenstarre wird der Muskel viel weniger steif und derb, sowie 
viel weniger triibe ais wie durch die Warmestarre. Durch verdiinnte Salzsaure 
(0,2 Proz.) wird der totenstarre Muskel viel starker aufgehellt ais der warmestarre11).

4. Der totenstarre Muskel zeigt, wenigstens in den meisten Fallen, noch die 
Erseheinungen der Warmestarre, wenn auch eigentiimlich modifiziert; vgl. dagegen 
Swale Yincent und Lewis, a. a. O. Auch ist das Plasma der totenstarren 
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Muskeln in qualitativer Hinsicht kaum yerschieden von dem des frischen Muskels, 
wenigstens soweit es die EiweiBkorper betrifft *). Es ist eben die Gerinnung bei dei- 
Totenstarre viel unyollstandiger ais bei der “Warmestarre, so daB aueh im yollig 
totenstarren Muskel noch immer ein Teil der EiweiBkorper im urspriingliehen Zu
stande yorhanden sein kann. Das unter 1. und 2. Angefiihrte sprieht aber dagegen, 
daB es sieh nur um ąuantitatiye Differenzen handelt. Die bei der Totenstarre auf- 
tretenden Gerinnungen sind nicht reversibel* 2).

*) v. Fiirth, Ergebn. d. Physiol. S. 120; Stewart und Sollmann, a. a. O.
S. 456; Inagaki, a. a. O. — 2) Saxl, Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. 9, 1, 1906. —
3) Ebenda 3, 544, 1903. — 4) Im Gegensatz zu Schipiloff, Zentralbl. f. d. med.
Wissenscłi. 1882, S. 291. — 5) Deutsch. Arch. f. klin. Med. 72, 291, 1902. — ") Beitr.
z. chem. Physiol. u. Pathol. 3, 549, 1903. — 7) Zeitschr. f. physiol. Chem. 32, 533,
1901. — 8) v. Fiirth, Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 36, 257, 1895. —
’) A. a. O. S. 260. — 10) Zeitschr. f. physiol. Chem. 22, 245, 1896. — “) Whit-
field, Journ. of Physiol. 16, 487, 1894. — ls) Vogel, a. a. O. — ls) Ges. d. Wiss.
Leipz. Ber. 45, 485, 1893; Arch. f. Physiol. 1894, S. 401; Ber. d. deutsch. chem.
Ges. 27, 2762, 1894; Zeitschr. f. physiol. Chem. 21, 360, 1896; Balke und Ide,
ebenda 8.380; Kruger, ebenda 22, 95; Balke, ebenda 22, 248; M._ Muller,
ebenda 22, 561, 1897; Siegfried, ebenda 28, 524, 1899; Kruger, ebenda S. 530;
Macleod, ebenda S. 535.

Die Veranlassung zum Eintreten der Totenstarre ist noch ganz dunkel. Ver- 
suche v. Fiirths, ein die Totenstarre auslosendes Ferment nachzuweisen, haben 
nicht zum Ziele gefiihrt, kbnnen aber auch nicht dagegen sprechen3). Man vgl. 
auch Halliburton, a. a. 0. Dagegen konnte derselbe nachweisen, daB die nach 
Unterbrechung des Kreislaufes zunehmende Sauerung des Muskels nicht die Ursache 
der Starre sein kann4), wenn sie auch den Eintritt derselben beschleunigt. DaB 
bei der Losung der Totenstarre ein eiweiByerdauendes Ferment beteiligt ist, kann, 
namentlich nach den Beobachtungen R. Vogels5) iiber die intensiyen autolytischen 
Vorgange im starren Muskel, ais sehr wahrscheinlich bezeichnet werden. Die Iso- 
lation eines solchen ist indessen weder Vogel noch y. Fiirth6) bisher gegliickt. 
Uber gegenteilige Angaben vgl. Hedin und Rowland7).

AuBer den drei bisher erwahnten EiweiBkórpern und dem unlóslichen 
Stroma sind noch folgende stickstoffhaltige Bestandteile des Muskels bekannt.

Ein Albumin (Halliburtons Myoalbumin), das bei 73“ gerinnt. Stets nur 
in geringen Mengen yorkommend, fehlt es bis auf Spuren, wenn die Muskeln, aus 
denen das Plasma dargestellt wird, yorher vom Blut befreit sind. Es stammt daher 
wahrscheinlich aus dem Blute bzw. dei- Lymphe8 *). Fiir den zwischen 70 und 75° 
gerinnenden EiweiBkorper des Froschmuskels ist indessen, naeh Inagaki, eine 
solche Deutung nicht zulassig.

Das bereits oben erwahnte, in den Muskeln der Fische durch v. Fiirth auf- 
gefundene Myoproteid ’), dessen Natur noch nicht naher bekannt ist, enthalt 
keine nennenswerte Mengen yon Phosphor, und keine reduzierende Substanz.

Ein Nueleoproteid hat Pekelharing10 *) durch Extraktion mit schwacher 
Sodalósung dargestellt. Die Ausbeute ist gering. Bei der Verdauung mit Pepsin- 
salzsaure fallt ein phosphorreiches Nuclein aus. In das Blut gespritzt, bewirkt das 
Proteid intrayasculare Gerinnung. Die Abstammung des Stoffes aus den Kernen 
des Muskels ist sehr wahrscheinlich.

Albumosen und Peptone sind im Extrakt des frischen Muskels nicht nach- 
weisbar11), wohl aber erscheinen sie in zunehmender Menge infolge autolytischer 
Vorgange nach dem Tode 12).

Die Phosphorf leischsaure wurde von Siegfried13) im Muskelextrakte 
entdeckt und in Form ihrer Eisenyerbindung (sog. Carniferrin) abgeschieden. Aus 
letzterer entsteht bei der hydrolytischen Zersetzung die Fleischsaure, die mit Anti- 
pepton identisch ist. Weitere Zersetzungsprodukte sind: Kohlensaure, Bernstein- 
saure und Paramilchsaure, Phosphorsaure und eine Kohlenhydratgruppe. Die 
Phosphorfleischsaure ist demnach eine den Nucleinen nahestehende Substanz, die sich 
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aber von letzterer dadurch unterscheidet, daB sie bei der Zerlegung nicht Eiweifi, 
sondern Pepton liefert. Siegfried bezeichnet sie daher-ais ein Nucleon. Die Zu- 
sammensetzung scheint etwas schwankend zu sein'). Die Menge im Muskel ist 
nicht groB. Siegfried fand in ruhenden Hundemuskeln 0,6 bis 2,4 auf Tausend, 
bei anhaltender Tatigkeit sank sie auf die Halfte und weniger. Die Zahlen fiir 
die Muskeln erwachsener menschlicher Leichen halten sich zwischen 1 und 2 auf 
Tausend, wahrend sie bei Neugeborenen wesentlich niedriger sind. Durch die er- 
wahnten Tierversuche wird sehr wahrscheinlich, daB die Phosphorfleischsaure zu 
den Energiestoffen des Muskels gehort. Ihre Konstitution ist unbekannt.

Eine der vorstehenden vielleicht nahe verwandte Substanz ist die in sehr 
geringer Menge im Muskel yorhandene, von J. v. Liebig aufgefundene In osin saure, 
die unlangst von Haiser2) naher untersucht worden ist. Ihre Konstitution ist 
ebenfalls noch unbekannt.

’) Kruger, a. a. O. — 2) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 104, 205, 1895. —
3) Ann. d. Chem. 158, 353, 1871. — 4) Zeitschr. f. physiol. Chem. 30, 565, 1900 u.
Ber. d. deutsch. chem. Ges. 33, S. 1902. — 5) Sitzungsber. d. physikal.-med. Ges.
Wiirzburg 1883. •—■ 6) Zentralbl. f. Physiol. 19, 504, 1905 und Zeitschr. f. Unters.
d. Nahrungs- u. GenuBmittel 10, 528. — 7) Morner, Skand. Arch. f. Physiol. 5,
272, 1895; Hoogenhuyze u. Verploegh, Zeitschr. f. physiol. Chem. 46, 433, 1905;
Urano, Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. 9, 104, 1907. — 8) Monari, Jahresber.
f. Tierchem. 1889, S. 296. — 9) Nencki u. Kowarski, Arch. f. experim. Pathol. u.
Pharm. 36, 395, 1895. — 10) Sehondorff, Arch. f. d. ges. Physiol. 74, 307, 1899;
Blaikie, Journ. of Physiol. 23, Suppl. 44, 1899. — “) Journ. of Physiol. 5, XXIV,
1884 und 7, I, 1886; Proc. Royal. Soc. 240, 248, 1886; Zeitschr. f. physiol.
Chem. 13, 497, 1886. — la) Nordisk. Med. Ark., Festband 1897 u. Jahresber. f.
Tierchem. 1897, S. 456. — ls) Zeitschr. f. Biol. 45, 324, 1903. — 14) Arch. f. d. ges. 
Physiol. 99, 191, 1903.

Zwei organische Basen, Karnin, C6H8N4 O3 -f- H7O, und Karnosin, C9H14N4 O8, 
sind aus Fleischextrakt gewonnen worden, die erstere von Weidl3), letztere von 
Gulewitsch und Amiradzibi 4). Das Karnosin ist dem Arginin verwandt. Das 
Karnin ist von Wagner5) auch in Frosch- und Fisehmuskeln nachgewiesen worden.

In jiingster Zeit hat Kutseher neben Methylguanidin eine Reihe bisher un- 
bekannter Basen aus dem Fleischextrakt isoliert, die er yorlaufig ais Ignotin, Karno- 
muskarin, Neosin, Novain und Oblitin bezeichnet. Weitere Mitteilungen dariiber 
sind in Aussicht gestellt6).

Ein regelmaBiger, in Mengen bis zu vier auf Tausend yorkommender Bestandteil 
dei- Muskeln, anscheinend aller Wirbeltiere, ist das Kreatin, Methylguanidinessig- 
saure C4 H9N302, das unter Umstanden direkt aus dem Muskelplasma auskristallisiert7). 
Das Kreatinin, das innere Anhydrid des Kreatins, findet sich im ausgeruhten 
Muskel nur in sehr kleiner Menge, wird aber durch Muskelarbeit yermehrt").

Das Vorhandensein von Harnstoff im Warmbliitermuskel ist in neuerer Zeit 
ebenso bestimmt geleugnet9), wie behauptet worden10 * *). Beriicksichtigt man, daB 
der Harnstoff im Blute stets yorhanden ist, und dafi er, wenn auch langsam, in die 
Zellen einzudringen yermag, so miiBte sein yollstandiges Fehlen im Muskel be- 
fremdlieh erscheinen. Bedeutungsyoll wiirde seine Anwesenheit erst werden, wenn 
seine Konzentration im Muskel sich hbher herausstellen sollte ais die im Blute.

Die Existenz eines besonderen, yom Hamoglobin des Blutes yerschiedenen 
Muskelfarbstoffes, ist zuerst yon Mac Munn angegeben worden11). Spater 
hat dann Morner la) gezeigt, daB der Farbstoff, den er Myochrom nennt, 
sich in der Tat, nach seinem spektralen Verhalten yom Hamoglobin etwas unter- 
scheidet, dagegen bei der Spaltung das gewohnliche Hamatin liefert. Uber die 
Abhangigkeit des Farbstoffgehaltes yon dem Alter und der Art des Tieres und von 
der Beanspruchung der Muskeln siehe K. B. Lehmann13).

Von den stickstof f f reien organischen Bestandteilen des Muskels ist 
nach Quantitat und physiologischer Bedeutung am wichtigsten das Glykogen.

Seine Menge ist sehr wechselnd, kann aber nach den Bestimmungen von 
Schbndorf f 14) bei geeigneter Ernahrung bis zu 3,72 Proz. ansteigen. Die Bedeutung 
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der Ernahrung fiir den Glykogengehalt der Muskeln wurde zuerst von Luch- 
singer1) erkannt und dann von Bóhm’) genauer festgestellt. Die Tatsache, daB 
im Hunger das Muskelglykogen viel langsamer schwindet ais das Leberglykogen 
ist namentlich durch Aldehoff8) sichergestellt worden. Weitere Literatur, nament- 
lich auch beziiglich des sehr schwankenden Glykogengehaltes verschiedener Mus
keln s. Pfliiger4), v. Fiirth5). Nach dem Tode nimmt der Glykogengehalt der 
Muskeln ab6). Die Abnahme ist in hohem Maile abhangig von der Temperatur 
und steht, wie Bóhm gezeigt hat7), nicht in Beziehung zur Totenstarre; sie findet 
auch im sterilen Muskel statt8).

*) Ziirieher Vierteljahrssehr. 20, 47,1875. — 2) Zeitsehr. f. physiol. Chem. 23, 44,
1880. — 8) Zeitsehr. f. Biol. 25, 137, 1889. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 96, 144
u. 158, 1903; Pfliiger, Glykogen, 2. Aufl., S. 158 u. 172. — 5) Ergebn. d. Physiol. 2,
574, 1903. — 8) Cramer, Zeitsehr. f. Biol. 24, 67, 1887. — 7) A. a. O. 1880
sowie Arch. f. d. ges. Physiol. 46, 265, 1890. — 8) Werther, Arch. f. d. ges. 
Physiol. 46, 63, 1890. — 9) Handb. d. Physiol. 1, 278, 1879. — 10) Journ. of Phy
siol. 29, 6, 1903. — “) Zeitsehr. f. physiol. Chem. 17, 596, 1893. — 12) Journ. of 
Physiol. 29, 1, 1903. — ’8) Heffter, Arch. f. experim. Pathol. und Pharm. 31,
225, 1893 und ebenda 38, 447, 1897. — 14) Bóhm, Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 44,
1880. — 15) Heffter, a. a. O. — 18) Nasse, Handb. d. Physiol. 1 , 288, 1879. —
17) Vgl. Heffter 1897, S. 452. — 18) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 28,
113, 1890. — 19) A. a. O. — 20) Journ. of Physiol. 26, XLIX, 1901. — 21) Arch.
f. d. ges. Physiol. 50, 84, 1891 u. 55, 589, 1894. — 22) Beitr. z. chem. Physiol. u.
Pathol. 3, 543, 1903.

Uber die Existenz eines diastatischen Enzymes im Muskel vgl. man O. Nasse9), 
ferner Osborne und Zobel10 *).

Von den hydrolytischen Spaltungsprodukten des Glykogens ist der Trauben
zucker seit langem vermutet, aber erst durch Panormoff11) identifiziert worden. 
Seine Menge ist sehr gering. Panormoff schatzte sie zu 0,01 bis 0,03 Proz., je 
nach der seit dem Tode verstrichenen Zeit. Die Annahme, dali diese kleinen 
Mengen aus dem Blute stammen, ist nach Panormoff nicht zulassig, da er sie 
auch in den blutfrei gewaschenen Muskeln vorfand. Dagegen kann ein unbekannter 
Teil des gefundenen Zuckers sehr wohl in der Zeit vom Tode des Tieres bis zur 
Verarbeitung der Muskeln aus dem Glykogen entstanden sein. In neuerer Zeit sind 
durch Osborne und' Zobel12 *) auch dextrinartige Substanzen sowie Maltose 
nachgewiesen.

Ein standiger Bestandteil des Muskels ist die Paramilchsaure, die rechts- 
drehende Form der «- Oxypropionsaure, die im frischen Warmbliitermuskel in 
Mengen bis 0,5 Proz. nachweisbar istls). Die Beobachtung, dafi dieselbe zu einem 
kleinen Teil dem wassei-igen Muskelextrakt14) und ebenso dem alkoholischen15 *) 
durch Ather direkt entzogen werden kann, beweist, daB dieselbe in gewisser Menge 
im freien, nicht ionisiertem Zustande vorhanden sein muB. Einen SchluB auf die 
wirklich vorhandene Menge freier Milchsaure laBt aber das Verfahren aus nahe- 
liegenden Griinden nicht zu. Der bei weitem gróBere Teil der Milchsaure findet 
sich bei der Analyse an Alkalien gebunden. In hungernden Tieren ist die Milch
saure in den Muskeln deutlich vermindert.

Die altere Annahme, daB die Milchsaure erst ein Produkt des toten und ins- 
besondere des starren Muskels sei10), hat sich also nicht bestatigt. Es ist aueh 
wenig wahrscheinlich, daB sich die Milchsaure erst bei der fiir die Extraktion 
notwendigen Zerkleinerung des Muskels bilden sollte 17). Selbst eine Zunahme der 
Milchsaure bei der Starre, ist nach den Befunden von Blome l8) und Heffter19), 
wenigstens fiir den Warmbliitermuskel, sehr unwahrscheinlich geworden. Die neueren 
Untersuchungen von Osborne20), nach welchen die Bildung von Milehsaure mit 
der Unterbrechung des Kreislaufes einsetzen soli, sind nur auszugsweise mitgeteilt 
und gestatten deshalb kein Urteil.

Dagegen kann nicht bezweifelt werden, dafi die (in der Regel durch Phenol- 
phtalein titrierte) Aciditat des Muskels bei der Starre zunimmt. Dies ist, ab- 
gesehen von alteren Angaben, sichergestellt durch Heffter in den oben angezogenen 
Untersuchungen, ferner durch Róhmann21) sowie v. Fiirth22). Welche Saure 
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hierfur yerantwortlich zu machen ist, nachdem die Milchsaure anscheinend nicht 
in Betracht kommt, kann gegenwartig noch nicht beantwortet werden. Altere 
Beobachtungen sprachen fiir eine Abspaltung von Phosphorsaure aus organischer 
Bindung'). Auf Grund neuer Versuche hat indessen v. Fiirth2 3) diese Annahme 
zuriickgewiesen.

‘) Salkowski, Zeitschr. f. klin. Med. 17, Suppl., 21, 1890. — 2) A. a. O. S. 561. —
3) Vgl. Hammarsten, Physiol. Chem., Wiesbaden 1904, S. 390. — 4 *) Arch. f. d.
ges. Physiol. 61, 341, 1895 u. 65, 90, 1897. — 6) Ebenda 65, 81, 1897 u. 68,
408. — 6) Ebenda 63, 1, 1896. — 7) Thelen, Dissert. Wiirzburg 1897; Abder-
halden, Zeitschr. f. physiol. Chem. 25, 65, 1898. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol.
105, 226, 1904. — 9) Zeitschr. f. physiol. Chem. 39, 215, 1903.

Ein seit langem bekannter, in sehr kleinen Mengen yorkommender Be- 
standteil ist der Inosit = Hexahydrobenzol). Seine Bedeutung ist dunkel.

Zu den regelmahigen Bestandteilen des Muskels gehóren Fettsauren und 
dereń Glyceride, ferner Cholesterin und Lecithin.

Die yollstandige Extraktion dieser Substanzen ist durch bloBe Atherextrak- 
tion auBerst schwer, weil das Fett bzw. die Fettsauren sich nicht nur zwischen, 
sondern auch in den Fasern finden (vgl. die anatomischen Vorbemerkungen S. 428); 
Dormeyer*). Bogdanów wieś nach, daB die spateren Extrakte reicher an 
freien Fettsauren sind ais die ersten und hauptsachlich niedere Fettsauren ent- 
halten 6). DaB diese letzteren Extrakte yorwiegend aus dem Sarkoplasma stammen, 
zeigte Bogdanów yermittelst Osmierung der extrahierten Muskeln.

Den anorganischen Bestandteilen des móglichst entfetteten, aber nicht 
yom Blut befreiten Muskelfleisches yerschiedener Wirbeltierarten hat Katz6) 
eine sorgfaltige Studie gewidmet, die sich neben dem Wassergehalt auf 
K, Na, Fe, Ca, Mg, P, Cl und S erstreckt.

Der Phosphor wurde in drei getrennten Teilen bestimmt, im wasserigen Aus- 
zuge, im alkoholisehen Auszuge und im unlóslichen Best, um eine annahernde Vor- 
stellung zu gewinnen, wieviel von dem Phosphor in Gestalt von Phosphaten, Leci- 
thinen und Nucleinen im Muskel yorhanden ist.

In allen untersuchten Muskeln iiberwiegt das Kalium iiber das Natrium der 
Masse nach und, mit Ausnahme des Schweinefleisches, auch nach Aquivalenten. 
Im Schweinefleisch kommt ziemlich genau auf 1 Atom Kalium 1 Atom Natrium, 
wahrend die iibrigen Fleischsorten 3 bis 5 Kaliumatome auf 1 Natriumatom auf
weisen. Das Verhalten des Schweinefleisches ist um so auffallender, ais die Blut- 
kórperchen des Schweines von allen bisher untersuchten Arten die natriumarmsten 
sind7). Ziemlich konstant, wenn auch gering, doch bei den Warmbliitem gróBer 
ais der Ca-Gehalt, ist der Mg-Gehalt aller Fleischsorten. Die Zahlen von Katz 
lassen ferner erkennen, daB die kaliumreichen Muskeln in der Regel auch phos- 
phorreich sind. Die Phosphorsauremenge des Froschmuskels ist, wie schon Overton 
betont hat8), mehr ais ausreichend, um das ganze Kalium ais sekundares Phosphat 
zu binden. Dasselbe Resultat ergibt ein Vergleich der K- und P-Werte fiir den 
menschlichen Muskel. Der Chlorgehalt ist nicht einmal dem yorhandenen Na 
aquivalent, und wiirde am blutfreien Muskel noch geringer sein. Bringt man eine 
der yorhandenen Cl-Menge aquivalente Na-Menge in Abzug, so bleibt gegeniiber 
der Phosphorsaure ein kleiner UberschuB basischer Affinitaten, fiir dereń Absatti- 
gung andere Sauren in Frage kommen.

Eisenbestimmungen in einer noch gróBeren Zahl von (leider ebenfalls nicht blut
freien) Muskelsorten sind jiingst von Schmey ausgefiihrt worden9). Derselbe findet 
fastdurchweg wesentlich niedrigere Zahlen ais Katz. Vonlnteresse ist, dafi die Farbę 
der Muskeln einen SchluB auf den Eisengehalt nicht gestattet. Bei Kaninchen 
sind die roten Muskeln, beim Schwein und Hunde dagegen die weiBen die eisen- 
reicheren, der Herzmuskel ist bei allen untersuchten Tieren eisenreicher ais der 
Skelettmuskel. Die Muskeln alter Tiere sind eisenreicher ais die junger, dagegen 
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eisenarmer ais fótale Muskeln. Einige Bestimmungen des Fe-Gehaltes von blutfrei 
gespiilten Muskeln sind von Zaleski yeroffentlicht worden1). Die Menge der an- 
organischen Bestandteile betragt etwa 1 Proz. des frischen Muskels.

’) Med. Zentralbl. 1887, S. 66 u. 198. — 2) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 
36, 235, 1895. — a) Jahresber. f. Tierchemie 25, 335, 1895. — 4) Beitrage zur chem.
Physiol. u. Pathol. 4, 243, 904. — 5) Siegfried, Ber. d. deutsch. chem. Ges. 28, 
518, 1895; Zeitschr. f. physiol. Chem. 21, 376, 1896; Macleod, ebenda 28, 535, 
1899. — 6) Ebenda 6, 557, 1882. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 21, 1893. —
3) Zeitschr. f. physiol. Chem. 26, 123, 1898. — 9) Monari, Jahresber. f. Tierchem.
1887, S. 311 und 1889, S. 296.

Die Reaktion frischer Muskelextrakte ist von v. Furth neutral, schwach 
alkalisch oder schwach sauer gefunden worden* 2).

1. Der Stoffwechsel des ruhenden und tatigen Muskels.
Zur Feststellung der Veranderungen, die im tatigen Muskel vor sich 

gehen, hat man yielfach die chemische Zusammensetzung des frischen Mus
kels yerglichen mit der des ermudeten. Das Verfahren muB die indiyiduellen 
Unterschiede der benutzten Muskeln in den Kauf nehmen; es leidet ferner 
an dem Ubelstande, dafi der Versuch an jedem Praparate nur einmal aus- 
fiihrbar ist. Trotz dieser, eine gewisse Unsicherheit bedingenden Voraus- 
setzungen, hat es doch eine Reihe wertvoller Resultate gezeitigt.

Uber Anderungen im Eiweifibestande tatiger Muskeln ist wenig bekannt. 
Nach Kurajew3) findet eine Abnahme derselben in tatigen Muskeln statt. 
Steyrer4) beobachtete in einem Versuche eine Abnahme des Myosins, aber eine 
Zunahme des Myogens im Muskel. Ob die GroBe der Arbeitsleistung bzw. der 
Ermiidung oder Erschopfung auf das Resultat EinfluB nimmt, ist nicht bekannt.

Fiir die sogenannten stickstoffhaltigen Extraktivstoffe ist eine Anderung 
ihrer Menge teilweise sicher nachgewiesen.

Unter denselben beanspruchen die von Siegfried beschriebenen wasser- 
lóslichen organischen Phosphoryerbindungen, die sogenanntenNucleone, 
ein hervorragendes Interesse, da sie den EiweiBkórpern nahestehen und 
Kohlensaure, Phosphorsaure und Paramilchsaure abspalten kónnen (s. oben). 
Vergleichende Bestimmungen dieser Korper in ausgeruhten und ermudeten 
Muskeln haben iibereinstimmend eine Abnahme infolge der Arbeitsleistung 
ergeben6). Macleod hat die Verteilung des Phosphors auf die wasser- 
lóslichen und unlóslichen Bestandteile des Muskels naher untersucht und 
festgestellt, dafi die Abnahme des organisch gebundenen wasserlóslichen Phos
phors nur zum geringeren Teil auf Rechnung der Nucleone gesetzt werden 
kann und dafi daneben noch andere bisher noch unbekannte phosphorhaltige 
Bestandteile des Muskels yerschwinden. Die wasserunlóslichen organischen 
Phosphoryerbindungen (Nucleine ?) zeigen dagegen eine geringe Zunahme, 
namentlich aber der anorganisch gebundene Phosphor im Wasserextrakt 
(Phosphate). Eine Vermehrung der Phosphorsaure ist ubrigens schon yor 
langerer Zeit von Weyl und Zeitler6) beobachtet worden, ferner eine Zu
nahme der Phosphorausscheidung durch den Ilarn yon Klug und Olsaysky 7). 
Aus einigen Versuchsreihen yon Horst Oertel8) ist indessen eine derartige 
Beziehung nicht ersichtlich.

Die Muskeltatigkeit ist mit einer Zunahme des Kreatins bzw. des Kreatinins 
yerkniipft. Jedenfalls ist die Summę beider im ermudeten Muskel yergrbBert ®).
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Dieser Befund, der die alteren sich widersprechenden Angaben aufklart, wird 
gestiitzt durch die Beobachtung von A. Gregor1), daB durch Muskelarbeit die 
Kreatininausscheidung im Harn regelmafiig, selbst bis zum Doppelten des Ruhe- 
wertes, ansteigt. Wie es scheint, ist das Kreatin ein bei der Einschmelzung von 
Muskelsubstanz auftretendes Zerfallsprodukt, da Dem ant4) in den Muskeln hun- 
gernder Tiere die Kreatinmenge vermehrt fand.

*) Zeitsehr. f. physiol. Chem. 31, 110, 1900. — 4) Ebenda 3, 388, 1879. —
3) Travaux du lab. de physiolog. Institut Solvay 5, 39, 1902. — 4) Sitzungsber. d.
Wien. Akad. 64, I. Abt., 1871. — 5) Nach R. Bóhm, Arch. f. experim. Pathol. und
Pharm. 15, 450, 1882. — e) Arch. f. d. ges. Physiol. 39, 425, 1886. — 7) Jahresber.
f. Tierchem. 1889, S. 303. — 8) Zeitsehr. f. Biol. 25, 163, 1889. — 9) Arch. de Physiol.
normale et pathologiąue 24, 457, 1892. — 10) Arch. f. Physiol. 1895, S. 242;
Zentralbl. f. Physiol. 9, 193. — u) Festschrift fiir C. Ludwig, Marburg 1890,
S. 109. — 12) Aldehoff, Zeitsehr. f. Biol. 25, 137, 1889; Jensen, Zeitsehr. f.
physiol. Chem. 35, 514 und 525, 1902. — 13) Vgl. Bóhm und Hoffmann, Arch.
f. experim. Pathol. und Pharmakol. 8, 422, 1878; Boldt, Dissert. Wiirzburg 1893;
Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1899, S. 333 ; Vay, Arch. f. experim. Pathol. u.
Pharmakol. 34, 45, 1894. — 14) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 8, 375, 1878.

Eine Zunahme des Ammoniaks im Muskel sowie im arteriellen und yenosen 
Blut wahrend der Tatigkeit ist von A. Slosse* 3) nachgewiesen worden. Wahrend 
der Curareyergiftung ist das Ammoniak des Muskels gegen den Ruhezustand nicht 
yerandert, das des arteriellen, namentlich aber des yenosen Blutes yermindert. 
Slosse halt dies fiir ein Zeichen des Aufhorens der Ammoniakbildung im curare- 
sierten Muskel.

Seitdem S. Weiss4) mit Hilfe der von Briicke ausgearbeiteten Me- 
thode zur Darstellung des Glykogens eine Abnahme desselben um 24 bis 
50 Proz. in tetanisierten Froschschenkeln (gegeniiber den ungereizten der an
deren Seite) festgestellt hatte, ist dieser Befund von einer grofien Zahl von 
Forschern bestatigt worden. Bei Yergiftung mit Strychnin oder elektrischer 
Erregung sahen Abnahme bzw. Schwinden des Glykogens Rosenbaum5), 
Marcuse6), Monari7), Manche8), Morat und Dufour9), Seegen10 *). 
Kiilz u) hat zwar gefunden, dafi durch angestrengte Bewegung allein es schwer 
ist, den Glykogengehalt der Muskeln stark herabzudriicken (Strychninisierung 
ist viel wirksamer), er kónnte aber doch das Wesentliche der yorgenannten 
Befunde bestatigen, um so mehr, ais er fand, dafi die Leber, im Gegensatz zu 
den Muskeln, unter der Wirkung angestrengter Bewegung ihr Glykogen in 
wenigen Stunden fast yollstandig einbufit. In noch hbherem Grade ais die 
Skelettmuskeln ist das Herz befahigt sein Glykogen zurtickzuhalten bzw. auf 
Kosten anderer Organe oder Ausgangsmaterialien zu erneuern 12). Man kann 
also sagen, dafi der Glykogenyerbrauch infolge Muskeltatigkeit eine der 
sichersten Erfahrungen auf dem Gebiete der Muskelchemie darstellt. In 
Ubereinstimmung hiermit zeigt sich, dafi das Fernhalten der Erregungen von 
den Muskeln mittels Durchschneidung ihrer Neryen oder das Ruckenmark 
auf ihren Glykogenbestand konseryierend einwirkt13).

Es ist beachtenswert, dafi angestrengte Muskeltatigkeit auf den Gly- 
kogenyorrat weniger stark zehrend zu wirken scheint ais starkę Warme- 
entziehung. Bóhm und Hoffmann14) sahen das Glykogen aus dem Kórper 
ihrer gefesselten und tracheotomierten Versuchstiere unter stetigem Sinken 
der Kórpertemperatur in wenigen Stunden schwinden, obwohl die Tiere sich 
zumeist ziemlich ruhig yerhielten. Es ware also denkbar, dafi das Muskel- 
glykogen in einer besonderen Beziehung zur Warmeregulation steht.
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Vergleichende Bestimmungen des Zuckergehaltes im ruhenden und er- 
miideten Muskel scheinen nur von Monari ausgefiihrt worden zu sein1): sie 
hahen schwankende Resultate ergehen, bald Vermehrung, bald Verminderung. Die 
Frage ist also noch eine offene. Abgesehen davon, daB eine genaue Ermittelung der 
kleinen im Muskel yorhandenen Zuckermengen durchaus nieht leicht ist (man vgl. 
oben die Befunde von Panormoff, sowie Osborne und Zobel), wird auch eiue 
ev. naęhweisbare Anderung nicht ohne weiteres zu deuten sein, da sowohl Steigen 
wie Sinken des Zuckergehaltes auf mehr ais eine Weise zustande kommen kann.

’) Jahresber. f. Tierchem. 1889, S. 303. — 2) Astaschewsky, Zeitschr. f.
physiol. Chem. 4, 397, 1880; J. W. Warren, Arch. f. d. ges. Physiol. 24, 391, 
1881; Monari, Jahresber. f. Tierchem. 1889, S. 303; Heffter, Arch. f. experim.
Pathol. u. Pharmakol. 31, 255, 1893. — s) Zeitschr. f. physiol. Chem. 1, 111, 1877. —
4) Arch. f. Physiol. 1886, S. 400. — 6) Arch. f. experim. Pathol. und Pharmakol. 23,
333, 1887. — 6) Zeitschr. f. physioL Chem. 17, 340, 1892. — 7) Arch. f. Physiol.
1885, S. 533. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 42, 189, 281 u. 284, 1888. — ’) Ebenda
39, 425, 1886. — 10) Ebenda 46, 63, 1890. — ll) Ebenda 24, 391,1881. — 12) A. a. O. —
13) Arch. Ital. de Biolog. 8, 90, 1887. — 14) Zentralbl. f. Physiol. 1, 195, 1887. —
lb) Zeitschr. f. physiol. Chem. 15, 387, 1891. — 16) Arch. f. d. ges. Physiol. 50,
84, 1891. — 17) Ebenda 56, 355, 1894.

Sehr wenig erklart ist auch die Frage nach der Milchsaurebildung 
im tatigen Muskel.

Beobachtungen am lebenden Tier stellen eine Abnahme der Milchsaure 
im tatigen Muskel auBer Zweifel * 2). DaB dieselbe wenigstens zum Teil auf 
einer Auswaschung durch das im tatigen Muskel starker strbmende Blut 
beruht, ist nach den Versuchen von P. Spiro 3) wahrscheinlich. Er fand im 
Blute tetanisierter Tiere iiber ^Proz. Milchsaure, eine Menge, wie sie nach 
den Bestimmungen von Gaglio4), B erlinerblau5) und Irisawa6) fiir 
gewóhnlich im Blute nicht yorkommt. Auch y. Frey7) bemerkte bei seinen 
Durchleitungsyersuchen in den Perioden der Tatigkeit des Muskels eine yer- 
starkte Austreibung yon Kohlensaure aus dem Blute durch fixe Sauren. Er 
fand in einem Versuche im Blute eine der ausgetriebenen Kohlensaure aqui- 
yalente Menge Milchsaure. Auf eine Sauerung des Blutes durch den tatigen 
Muskel deuten ferner die Versuche von N. Zuntz mit Geppert, A. Loewy 
und C. Lehmann8). Nach Marcuse9) und Werther10) tritt die Milch
saure beim Frosch auch in den Harn iiber.

In bezug auf das Verhalten der Milchsaure bzw. der in Ather lóslichen Sauren 
in ausgeschnittenen nicht durchbluteten Muskeln yon Fróschen sind die Angaben 
widersprechend. Warren11), der den atherischen Auszug der gereizten Muskeln 
yerglich mit dem der ruhenden, fand ersteren weniger sauer ais letzteren. Mar
cuse und Werther12) kónnten dagegen eine Zunahme der Milchsaure kon- 
sta tieren.

Hier, wie bei den yiel zahlreicheren Versuchen, die eine Zunahme der sauren 
Affinitaten im tatigen Muskel (ohne Entscheidung iiber die nahere Natur der 
Saure) nachwiesen (Moleschott und Battistini 13), Dreser14), Zillesen 1!l); 
Róhmann16), Gotschlich 17), muB gefragt werden, wie weit es sich noch um nor
male Verhaltnisse handelt und ob nicht, infolge der Abwesenheit des Sauerstoffs, 
die Zersetzung eine unyollstandige wird. Es ist ferner zu beriicksichtigen, daB 
starkere Reizung nicht durchbluteter Muskeln, wie Fletcher (s. unten) gezeigt 
hat, sehr leicht zum yorzeitigen Eintritt der Starre fiihrt, und es ist zum minde- 
sten nicht nachgewiesen, daB die ehemischen Umsetzungen bei dieser identisch 
sind mit denen des tatigen Muskels. Endlich konnte die von Warren gefundene 
Abnahme der atherlóslichen Sauren auf einen Verbrauch derselben durch den 
tatigen Muskel beruhen. Ein Entscheid ist gegenwartig nicht móglich.
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2. Der Gaswechsel des Muskels.
Eine fortlaufende Bestimmung der Umsetzungsprodukte des ruhenden 

und tatigen Muskels unter Vermeidung zerstórender analytischer Eingriffe 
muB sich naturgemaB auf solche Stoffe beschranken, die leicht nachweisbar 
sind und fiir die ein rascher Konzentrationsausgleich zwischen Muskelzelle 
und umgebender Fliissigkeit móglich ist. Diesen Bedingungen geniigen vor 
allem die Gase.

Yersuche iiber den Gaswechsel ausgeschnittener Froschmuskeln sind in 
neuerer Zeit hauptsachlich von Tissot und Fletcher ausgefiihrt. Uber die 
alteren einschlagigen Beobachtungen, unter welchen besonders die von L. Her
mann zu nennen sind, vgl. man die Darstellung bei Nasse1).

') Handb. d. Physiol. 1, 285, 310 u. 317, 1879. — 2) Compt. rend de l’Acad. des 
scienc. 120, 568 u. 641, 1895; Compt. rend. de la Societe de biol. 47, 158, 177 und 
449; Arch. de physiol. normal. et pathol. 27, 469 , 492, 641, 663. — s) Ebenda 26, 
838, 1894. — 4) Compt. rend. de la Sociśtó de biologie 49, 166, 1897. — 6) Ebenda 
48, 146, 1896. — 6) Journ. of Physiol. 23, 10, 1898. — 7) Phil. Trans. Roy. Soc. 
186 B, 485, 1895.

Tissot2) findet, daB die abgegebene Kohlensaure teils physikalischen, teils 
physiologischen Ursprungs ist und daB letztere geringer ausfallt, wenn sich der Muskel 
in einem indifferenten Gase (N oder H) hefindet. Tetanisierte Muskeln liefern mehr 
Kohlensaure ais ruhende, dabei steigt der respiratorische Quotient von 0,4 bis 0,5 
auf 0,6 bis 0,7. Ubrigens nimmt der Gaswechsel vom Momente des Ausschneidens 
bestandig ab. Ahnliche Erfahrungen machte derselbe auch an isolierten Warm- 
bliitermuskeln3), wobei er, wie friiher schon Hermann, auf die machtige Steige
rung des Gaswechsels durch die Faulnis aufmerksam wurde. Verfasser hat daher 
streng aseptisch gearbeitet. Wurden die Versuche bei steigenden Temperaturen 
ausgefiihrt, so wuehs der O-Verbrauch nur bis zu den Temperaturen der ersten Stufe 
der Warmestarre, wahrend die Kohlensaureabgabe selbst bis 70° eine fortschreitende 
Zunahme aufwies. Der hitzestarre Muskel absorbiert keinen Sauerstoff mehr, 
scheidet aber noch Kohlensaure aus.

Die Angabe von Garnier und Lambert4), dafi ein ausgeschnittener Hunde- 
muskel einen lebhafteren Gaswechsel zeigt, wenn seine GefaBe mit 0,7 Proz. Koch- 
salz ausgespritzt werden, erklart sich wohl durch die erregende Wirkung dieser 
Lósung. Joteyko und Richet5) beobachteten an vóllig ermudeten Muskeln eine 
Erholung durch Sauerstoff.

Mit viel feinerer Methodik und namentlich mit strengerem Innehalten 
der physiologischen Bedingungen ist das Problem zvon Fletcher aufge- 
nommen worden6). Er benutzte den von Blackmann zur Messung der 
Kohlensaureausscheidung von Pflanzen konstruierten Apparat7), weleher 
gestattet, in Perioden von 10 oder mehr Minuten Dauer die Kohlensaure 
zu messen, die von einem sehr schwachen, den Muskel umspiilenden Luftstrom 
(meist 2 ccm pro Minutę) mitgefuhrt wird. ccm C02 konnte noch sicher
nachgewiesen werden. Der Apparat war in doppelter Ausfiihrung vorhanden, 
so daB der Kontrollversuch gleichzeitig stattfinden konnte.

Die gewóhnliche Kurve der Kohlensaureentwickelung kann in drei Ab- 
Bchnitte zerlegt werden: der erste von etwa 5 Stunden Dauer zeigt ein zu
nachst rasches, dann langsameres Absinken auf die Halfte oder noch weniger 
des anfanglichen Wertes, der zweite, viel langere Abschnitt, zeigt ein noch 
langsameres Sinken der C O2-Ausscheidung bis zu den minimalen Werten des 
dritten Abschnittes, auf welchem der Muskel bleibt, sofern nicht Faulnis 
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eintritt, durch die die CO2-Ausgabe rapid emporgeht. Im Beginn des zweiten 
Abschnittes tritt haufig, aber nicht immer, eine unregelmafiig iiber mehrere 
Stunden sich erstreckende yoriibergehende Vermehrung der C02 ein, die, wie 
Verfasser zeigt, durch die einsetzende Starre bedingt ist. Wie yergleichende 
Yersuche in einer sauerstofffreien Atmosphare zeigen, ist etwa 1/i der im 
ersten Abschnitt abgegebenen CO2 wahrend des Versuches auf Kosten des 
Sauerstoffs neu gebildet. Yerfasser macht es ferner wahrscheinlich, daB von 
dem Rest der CO2 der gróBte Teil bereits im Muskel yorhanden ist und aus 
ihm heraus diffundiert. Ob daneben auch eine anaerobische Abspaltung von 
CO2 stattfindet, bleibt unentschieden. Wird in dem ersten Abschnitt der 
Muskel zu wiederholten, aber nicht ermiidenden Kontraktionen yeranlaBt, so 
tritt eine Steigerung der CO2-Ausscheidung entweder gar nicht oder nur in 
sehr geringem Grade auf. Ist die Tatigkeit dagegen eine ermiidende, so ist 
die Zunahme der C02 deutlich, zugleich stellen sich aber auch die Zeichen 
der beginnenden Starre ein.

*) Journ. of Physiol. 28, 354 u. 474, 1902. — 2) Festschr. f. Hammarsten,
Upsala 1906. — 3) Vgl. Araki, Zeitsehr. f. physiol. Chem. 19, 422 u. 476, 1894. —
4) Ygl. v. Fiirth, Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. 3, 552, 1903.

In zwei weiteren Arbeiten J) hat Verfasser insbesondere die Kohlensaure- 
abgabe in einer Sauerstoffatmosphare genauer untersucht und die zum Teil 
an dem viel yorteilhafteren Jf. sartorius angestellten Yersuche noch dadurch 
vervollkommnet, daB auch die Langenanderungen des ruhenden oder gereizten 
Muskels aufgezeichnet werden konnten. Die wichtigsten Ergebnisse sind:

1. Der Muskel bleibt bei gentigender Sauerstoffzufuhr langer erregbar 
(langste beobachtete Zeit 42 Stunden). Sauerstoff macht den Muskel weniger 
ermudbar und befordert seine Erholung.

2. Die Totenstarre tritt im Sauerstoff sehr spat und unyollstandig oder 
uberhaupt nicht auf. Der Muskel yerliert dann allmahlich seine Erregbar
keit, ohne sich zu yerkiirzen und zu triiben. Die Kohlensaurebildung ist 
hierbei in yiel hóherem Mafie gesteigert ais bei dem erstarrenden Kontroll- 
muskel in Luft oder Stickstoff.

3. Die Muskeltatigkeit ist im Sauerstoffstrom von einer deutlichen Zu
nahme der Kohlensaurebildung begleitet, die der Starkę und Zahl der Kon- 
traktionen ungefahr proportional ist. Diese Kohlensaurebildung ist unyoll
standig oder fehlend in Luft oder Stickstoff. (Die gesteigerte Sauerstoff- 
zehrung des tatigen, ausgeschnittenen Muskels ist jungst von Thunberg2) 
nachgewiesen worden).

Die Befunde stehen in yoller Ubereinstimmung mit der erhaltenden 
Wirkung, welche der Sauerstoff auf die Tatigkeit des ausgeschnittenen Warm- 
bliiterherzens ausubt. Sie stiitzen ferner die Annahme von Hoppe-Seyler 3), 
dafi bei der Muskeltatigkeit die chemischen Umsetzungen nur dann bis zur 
Bildung yon Kohlensaure fortschreiten, wenn geniigender Sauerstoff yorhanden 
ist, wahrend bei Sauerstoffmangel Milchsaure ais Zwischenprodukt auftritt. 
Durch die Anhaufung dieser Saure im zirkulationslosen Muskel, der sich in 
Luft oder einer Stickstoffatmosphare befindet, wird auch die das Erstarren 
begiinstigende Wirkung ermiidender Arbeit erklarlich4). Durch die yer
suche Fletchers werden ferner die einigermafien schwankenden Resultate 
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yerstandlich, die bei der Durchleitung von Blut durch ausgeschnittene Mus
keln erhalten worden sind 1). Es zeigt sich bei diesen, aus dem Leipziger 
Laboratorium heryorgegangenen Arbeiten eine um so geringere Wirkung der 
Muskelkontraktion auf die CO2-Bildung, je sparlicher die Zufuhr von Sauer
stoff ist. Minot, der Serum statt Blut durchleitete, konnte uberhaupt keine 
derartige Abhangigkeit finden, wahrend v. Frey, dessen Versuchseinrich- 
tung eine konstantę und relativ reichliche Durchstrómung ermbglichte, die 
Steigerung der Kohlensaure niemals vermifite. Aber auch bei den letzt- 
genannten Yersuchen nahm die Kohlensaurebildung nicht in demselben Mafie 
zu wie die Sauerstofizehrung, ein Ergebnis, das um so mehr auf eine unvoll- 
standige Oxydation bezogen werden darf, ais das Eindringen fixer Sauren in 
das Blut (Milchsaure) nachgewiesen werden konnte. Sehr bezeichnend in 
dieser Richtung ist auch die Beobachtung, dafi die respiratorischen Quotienten 
um so grófier sind, je niedriger die Versuchstemperatur, wie aus den Ver- 
suchen v. Freys und besonders deutlich aus denen von Rubner heryorgeht. 
Dies bedeutet, dafi die Sauerstoffzufuhr um so besser zureicht, je kuhler der 
Muskel. Es kann endlich nicht bezweifelt werden, dafi in den Durchleitungs- 
versuchen, genau so wie in den Versuchen Fletchers, eine durch Stunden 
anhaltende Diffusion fertig gebildeter Kohlensaure stattfindet, da Blut sowohl 
wie Serum vor der Durchleitung ihre Kohlensaurespannung mit der atmo- 
spharischen Luft ins Gleichgewicht gesetzt haben. Hierfiir spricht, dafi in den 
Versuchen v. Freys, soweit sie nicht durch das friihzeitige Auftreten der 
Starre beeintrachtigt sind, ein stetiges Absinken des respiratorischen Quotienten 
bemerkbar ist. Auf der Diffusion von Kohlensaure beruht hóchst wahrscheinlich 
auch die relative Unabhangigkeit der CO2-Ausscheidung von der Temperatur 
und die dadurch bedingten aufierordentlich hohen Werte fiir die respira
torischen Quotienten, die Rubner in den Versuchen bei niederer Temperatur 
(6 bis 10°) gefunden hat.

l) Szelkow 1862, Ludwig u. Schmidt 1869, Minot 1874; vgl. Nasse,
Handb. d. Physiol. 1, 310 u. 317, 1879; v. Frey u. Gruber, Arch. f. Physiol. 1885,
S.519; v. Frey, ebenda S. 533; Bubner, ebenda 1885, S. 38. — !) Vgl. Voit,
Handb. d. Physiol. 6, 187, 1881. — a) Marburger naturw. Ges. 10 (1871); Deutsch.
Arch. f. klin. Med. 45, 461, 1889; Physiologie des menschlichen Atmens, Leipzig
1892. — 4) Compt rend. de l’Acad. d. scienc. 104, 1865 u. 105, 76. — 6) Zeitschr. 
f. Biol. 2, 538, 1866. —• 6) Compt. rend. de l’Acad. d. scienc. 123, 1236, 1896. —
7) Ebenda 123, 151, 1896.

Die Steigerung des menschlichen Gaswechsels infolge von Muskeltatigkeit 
scheint zuerst von Lavoisier und Seguin untersucht worden zu seinl 2). In 
neuerer Zeit hat Speck bei seinen ausgedehnten Studien iiber die menschliche 
Atmung3) den EinfluB der Muskelarbeit auf VentilationsgroBe, Zusammensetzung 
der Exspirationsluft und CO2-Ausscheidung ausfiihrlich beriicksichtigt und ebenso 
sind Henriot und Bichet4 *) bei ihren mit ahnlicher Methode ausgefiihrten Unter- 
suchungen auf die Frage eingegangen. Die Versuche ergaben in der Begel ein 
Steigen des respiratorischen Quotienten, wie dies auch friiher von Pettenkofer 
und Voit beobachtet worden ist6). Die Ausnutzung der freigemachten chemischen 
Energie berechnen Henriot und Bichet zu % bis */7. ,

Chauyeau und Tissot0) haben den Gaswechsel bei „statischer" Kontrak
tion bestimmt, die aber nur 2 Minuten dauerte. Sie finden die Zunahme des Gas
wechsels proportional der Hubhóhe und dem gehobenen Gewichte. Nach Chau- 
veau7) ist ferner ein gewalt.iger Unterschied (wie 1 : 2) im Gaswechsel nachweisbar, 
je nachdem ein Gewicht von schwacherer oder starkerer Beugestellung aus um den 
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gleichen Betrag gehoben wird. In weiteren Mitteilungen, zum Teil mit Tissot, 
de Varigny und Laulanió1), wird die Veranderung des respiratorischen Quo- 
tienteu an Menschen und Tieren wahrend positiver und „negativer“ Arbeit (Auf- 
und Absteigen von Treppen) studiert und daraus Schliisse auf die Natur der zer- 
setzten Stoffe gezogen.

’) Compt. rend. de l’Acad. d. scienc. 122, 1163, 1169 u. 1244. —- !) Skand. 
Arch. f. Physiol. 11, 273, 1901. — “) Ebenda 7, 123, 1897 u. Nordisk med. Ark. 22; 
Skand. Arch. f. Physiol. 8, 85, 1898. — 4) Johansson u. Koraen, Skand. Arch. f. 
Physiol. 14, 60, 1903. — 5) Ebenda 13, 229, 1902. — e) Arch. f. d. ges. Physiol. 95, 
146, 1903. — ') A. a. O. — 8) Johansson u. Koraen, Skand. Arch. f. Physiol. 
13, 251, 1902. — ’) Koraen, Skand. Arch. 16, 381, 1904. — 10) Landwirtschaftl. 
Jahrb. 18 (1889). — n) Arch. f. d. ges. Physiol. 49, 330, 1891 u. Zuntz, Arch. 
f. Physiol. 1890, S. 367.

In letzter Zeit hat Johansson2) Versuche mitgeteilt, in denen lediglich die 
Ausscheidung der Kohlensaure in der Bespirationskammer von Tigerstedt und 
Sondęn unter der Wirkung yerschiedener Arbeitsleistungen bestimmt wurde. Ver- 
anlassung hierzu war die Beobachtung, daB bei mbglichst yollstandiger Muskelruhe 
im wachen Zustande die stiindliche Kohlensaureabgabe auf zwei Drittel des ge- 
wóhnlichen Ruhewertes herabgedriickt werden kann3). Die Versuche an einem 
Arbeitsmesser besonderer Konstruktion erstreckten sich auf positiye, negatiye und 
statische Arbeit. Bei positiyer Arbeit (Heben eines Gewichtes) wuchs die Kohlen
saureausscheidung proportional der geleisteten Arbeit, solange letztere gewisse Werte 
nicht uberschritt und auch sonst einige Bedingungen eingehalten wurden (Niich- 
ternheit, Einiibung, Vermeidung von Nebenbewegungen usw.4). Das subjektiye 
Gefiihl dei- Anstrengung steht in keinem Zusammenhang mit der GroBe der 
Kohlensaureabgabe. Bei statischer Arbeit (Halten eines Gewichts) fanden Jo
hansson und Koraen5) nur bei geringer Muskelyerkiirzung und Belastung die 
Kohlensaureausscheidung der Dauer der Arbeit annahernd proportional, sonst rasch 
zunehmend. Ahnliche Resultate erhielten neuerdings Bornstein undPoher6). 
Die negatiye Arbeit (Herablassen eines Gewiehtes) fanden Johansson und Ko
raen7) nicht prinzipiell yerschieden von der statischen. Versuche mit Zufuhr 
von Nahrung wahrend der Arbeit8) bediirfen besonderer VorsichtsmaBregeln, um 
yergleichbar zu sein, ergeben aber dann keinen- wesentlichen ITnterschied, je nach
dem die Zufuhr aus Kohlehydraten, Fett oder Eiweifi besteht. Wird aber der 
Korper durch Hunger und kraftige Muskeltatigkeit glykogenarm gemacht, so hat 
die Art der nachfolgenden Ernahrung EinfluB auf die Kohlensaureausscheidung 
bei der Arbeit9).

In besonders eindringender, vielseitiger und umfassender Weise ist die Ver- 
anderung des Stofiwechsels durch Muskelarbeit von Zuntz und dessen 
Schiilern in Angriff genommen worden. Durch gleichzeitige Messung des 
Gaswechsels und der Arbeitsleistung beim Pferde haben Zuntz, C. Leh
mann und Hagemann10) den Sauerstoffverbrauch fiir die horizontale Fort- 
bewegung pro Meter Weg und Korperkilo, sowie fiir die Einheit der Steig- 
arbeit und der Zugarbeit bestimmt. Der respiratorische Quotient ging 
wahrend der Arbeit meist etwas herab. Die Analyse der Nahrung sowie 
von Harn und Kot, erlaubte bei Konstanz des Kórpergewichtes die Resultate 
des Respirationsversuches zu kontrollieren. Die Versuche wurden dann 
durch Katzenstein n) auf den Menschen ausgedehnt und auch hier die 
Arbeit durch Gehen und Steigen auf einer mechanisch bewegten Tretbahn 
gemessen. Der 'respiratorische Quotient blieb wiederholt bei Ruhe und 
Arbeit gleich. Der Sauerstoffverbrauch fiir die Einheit der Steigarbeit 
schwankte bei yerschiedenen Individuen weniger ais der fiir Horizontal- 
bewegung (pro Meter Weg und Korperkilo), was mit der yerschiedenen 
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Gangart zusammenhangt. Die Berechnung der Gangarbeit des ganzen Indi- 
yiduums (pro Minutę 315 kgm), gibt kleinere Werte ais die von Marey und 
Demeny abgeleiteten. Uber die der Berechnung zugrunde liegenden Vor- 
aussetzungen s. auch 0. Frank1)- Pferd und Mensch leisten Steigarbeit 
merklieh gleich ókonomisch, bei horizontaler Fortbewegung ist das Pferd 
im Vorteil. Die Geschwindigkeit hat indes auf letzteren Wert sehr groCen 
EinfluB (nicht so beim Hunde2). Arbeit am Ergostaten ist viel weniger 
ókonomisch. Aus dem kalorischen Werte des Mehryerbrauches von Sauer
stoff wahrend der Gangarbeit berechnet sich die Ausnutzung der frei 
gemachten Energie oder der Wirkungsgrad zu 35 Proz.

') Ergebn. d. Physiol. 3, II, 476 ff., 1904. — s) Zuntz, Arch. f. d. ges. Physiol.
95, 192, 1903. — s) Ebenda 49, 405, 1891. — 4) Arch. f. Physiol. 1894, S. 541,
1896, 8. 358; Arch. f. d. ges. Physiol. 68, 191, 1897; Frentzel, Ebenda S. 212. —
5) Arch. f. Physiol. 1897, S. 535 ; Zentralbl. f. Physiol. 13, 104, 1899; Arch. f. d.
ges. Physiol. 83, 441, 477 und 557, 1901. — 6) Ebenda 83, 509 und 540, 1901; 
Arch. f. Physiol. 1901, S. 299.

In Fortfiihrung dieser Arbeiten wurde durch A. Lówy3) gezeigt, dafl 
durch Muskelarbeit nur dann ein Steigen des respiratorischen Quotienten ein
tritt, wenn der von dem Grade der Muskelanstrengung abhangige Sauerstoff- 
bedarf durch Atmung und Kreislauf nicht geniigend gedeckt werden kann. 
Dies tritt bei iiberangestrengten, nicht trainierten oder nicht leistungsfahigen 
Muskeln ein. Werden solche Stórungen vermieden, so bleibt der respira
torische Quotient konstant und der Gaswechsel sinkt am Schlusse der Arbeits- 
periode in wenigen Minuten auf den Ruhewert lierab.

Versuche an Hunden, iiber die Zuntz berichtet4), ergaben zunachst (im 
Gegensatz zum Menschen) einen erheblichen Arbeitsaufwand fiir das Stehen 
gegeniiber dem Liegen. Der Gaswechsel fiir die Einheit der Zugarbeit ist 
nicht konstant, sondern wachst mit dieser Arbeit, ist dagegen fiir die Einheit 
der Steigarbeit ziemlich konstant, solange die Neigung der Bahn keine iiber- 
maflige ist. Der Energieyerbrauch bei letzterer zeigt bei Pferd, Hund und 
Mensch eine bemerkenswerte Ubereinstimmung; rund 33 Proz. derselben 
werden mechanisch nutzbar. Der Arbeits- und Energieaufwand fiir den 
Gang ist beim Pferde am geringsten, beim Hunde am gróflten und ungefahr 
proportional der Kórperoberflache. Beim Vergleich des Energieaufwandes 
fur eine bestimmte Arbeit (1 m Weg bei starkem Bergaufsteigen) ergab 
sich fiir

Vorwiegende Eiweiflernahrung...............................2,58 Kai.
Vorwiegende Fetternahrung.................................... 2,58 „
Vorwiegende Zuckerernahrung...............................2,60 „

Hieraus ist zu schlieflen, dafi die Nahrstoffe sich annahernd im Yerhaltnis 
ihrer Yerbrennungswarmen fiir die Arbeitsleistung yertreten.

Diese am Hunde gewonnenen Ergebnisse wurden weiterhin yon Zuntz 
in Gemeinschaft mit Heinemann, Frentzel und Reach auch fiir den 
Menschen bestatigt5). Gleichzeitig ist durch Caspari und Bornstein und 
weiterhin durch Lówy6) die Eiweiflzersetzung bei Ruhe und Muskelarbeit 
und yerschiedener Ernahrungsweise untersucht worden, wobei sich zeigte, dafl 
das Stickstoffgleichgewicht der Ruheperiode bei kalorisch ausreichender 
Kost durch den Ubergang in die Arbeitsperiode nur dann gestórt wurde, 
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wenn noch keine Gewbhnung an die yerlangte Leistung bestand. War die 
Einiibung erreicht, so war Neigung zum Stickstoffansatz vorhanden, selbst 
wenn dafiir Kbrperfett eingeschmolzen werden muBte. Auf ein derartiges 
Verhalten der EiweiBzersetzung deuteten iibrigens schon die alteren Versuche 
yon Oppenheim 4). Es kann daher die von Argutinsky2) und Krum- 
macher3) beobachtete zum Teil erhebliche Steigerung der EiweiBzersetzung 
infolge Muskelarbeit nicht ais eine regelmiiBige Erscheinung gelten, sondern 
ais eine durch die speziellen Versuchsbedingungen yeranlaBte.

') Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 446, 1880. — !) Ebenda 46, 552, 1890. —
3) Ebenda 47, 454, 1890. — ") Ebenda 95, 158 und 192, 1903. — 5) Arch. f. Phy
siol. 1895, S. 378 und Studien zu einer Physiologie des Marsches, Berlin 1901. —
6) Berlin 1906. — 7) Man vgl. insbesondere Bulletin No. 136 und Ergebn. d.
Physiol. 3, I, 497, 1904.

Der Nachweis, daB erhebliche Muskelarbeit geleistet werden kann ohne 
Steigerung der EiweiBzersetzung, ist bekanntlich zuerst von Voit, sowie von 
Voit und Pettenkofer erbracht worden. Hieriiber, sowie iiber die altere 
Literatur uberhaupt yergleiche man die Darstellung Voits in Hermanns Hand
buch der Physiologie 6, 189 ff.

In letzter Zeit haben Slowtzoff und Zuntz4) die Frage nach dem Ein
fluB der KbrpergróBe auf den Arbeitsaufwand fiir die Horizontalbewegung 
bei Hunden sehr yerschiedener GroBe untersucht und ihn iibereinstimmend 
mit friiheren Ergebnissen der Korperoberflache annahernd proportional ge
funden. Fiir die Steigarbeit lieB sich indessen eine solche Abhangigkeit nicht 
nachweisen. Ubrigens hat die Einiibung auf eine bestimmte Arbeitsform 
sehr groBen EinfluB auf den mit ihr yerbundenen Energieyerbrauch.

Auf die Untersuchungen yon Schumburg und Zuntz zur Physiologie 
des Marsches5), ebenso auf die yon Zuntz, Łowy, Muller und Caspari 
iiber die Wirkung von Hóhenklima und Bergwanderungen 6), welche die 
Laboratoriumserfahrungen yielfach bestatigen und erweitern, kann hier nur 
hingewiesen werden. Weitere hóchst wertyolle Beitrage zur Frage des Mus- 
kelstoffwechsels liefern die Verófientlichungen des U. S. Dep. of Agriculture, 
Office of Experiment Stations, iiber die Arbeiten, welche im Middletown Conn. 
unter der Leitung yon W. 0. Atwater und F. G. Benedict seit einer Reihe von 
Jahren im Gange sind7). Die mit einem Respirationskalorimeter sehr yer- 
yollkommneter Form ausgefiihrten auBerst sorgfaltigen Untersuchungen er- 
strecken sich auf den gesamten Stoff- und Energiehaushalt gesunder er- 
wachsener Manner unter dem EinfluB einer durch mehrere Tage gleichartigen, 
in den einzelnen Perioden jedoch wechselnden Kost, die entweder yorwiegend 
Koblehydrate oder Fett enthielt. Die Beobachtungsperioden unterschieden 
sich ferner dadurch, dafi das Versuchsindividuum entweder móglichste Ruhe 
beobachtete oder gemessene Arbeitsleistungen auf einem Fahrradergometer 
yerrichtete.

In den Arbeitsyersuchen fand infolge nicht ybllig ausreichender Kost 
ein geringer Verlust an Kórpersubstanz statt, wobei sich zeigte, dafi in den 
am besten yergleichbaren Versuchen an J. C. W. die Kohlehydratkost das 
KórpereiweiB und Kbrperfett des Versuchsindividuums etwas besser schiitzte 
ais die Fettkost. Immerhin ist der Unterschied gering (nur einige Prozent), 
so daB man ihn fiir eine Eigentiimlichkeit der Versuchsperson halten 
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konnte, wenn nicht auch Frentzel und Reach1) eine etwas bessere Okono- 
mie des Stoffwechsels bei Kohlehydratkost gegeniiber Fettkost beobachtet 
hatten. Ob dies mit der rascheren Resorption der Zucker im Darme in 
Beziehung steht, muB daliin gestelit' bleiben.

Der Vergleich der Stickstoffausscheidung bei Ruhe und Arbeit wird 
dadurch etwas erschwert, dafi die gereichte Kost in den Ruhezeiten aus- 
reichend war, nicht jedoch in den Arbeitszeiten. DemgemaB zeigte sich in 
der Regel, aber nicht immer, beim Eintritt in die Arbeitszeit ein Steigen der 
N-Ausscheidung, die indessen stets in sehr engen Grenzen blieb. Gegeniiber 
der Zunahme des Energieverbrauchs (bis auf das Vierfache des Ruhewertes) 
ist die Steigerung der N-Ausscheidung verschwindend. Ubrigens ist in diesen 
Versuchen, wie in den bekannten von Fick und Wislicenus, der Energie- 
wert des gesamten EiweiBumsatzes nicht ausreichend, um die geleistete 
iiuBere Arbeit zu decken.

Im Bulletin Nr. 89 teilt C. E. Wait Versuche an mehreren Personen 
mit, in denen bei konstanter Eiweifizufuhr zwischen mehrtagigen Ruhezeiten 
und nachfolgenden Arbeitszeiten gewechselt und die Stickstoffausscheidung 
verfolgt wurde. Die gemessenen Arbeitsleistungen waren gering und durch 
eine kalorisch móglichst aquivalente Zugabe stickstofffreier Nahrung gedeckt. 
In den Arbeitstagen zeigte sich die Neigung zum EiweiBansatz entweder in 
der Weise, daB mehr Stickstoff ais in den Ruhetagen zuruckgehalten wurde 
oder dafi der schon vorher vorhandene N-Verlust geringer wurde. Dies 
steht in Ubereinstimmung mit den oben erwahnten Befunden von Caspari 
am Hunde, Bornstein und Łowy am Menschen. Endlich hat Kaup2) in 
gut durchgefiihrten Selbstversuchen gezeigt, dafi das beschriebene Yerhalten 
auch fiir sehr erhebliche Arbeitsleistungen zutreffend ist. Neben der Aus- 
scheidung des Stickstoffs fand er auch die des Phosphors im Harn an den 
Arbeitstagen vermindert und am Nachtage nur bis zur Norm zuriickgehend.

Fiir den Nutzwert der Energie fand Atwater nicht so giinstige Zahlen 
wie Zuntz. Es wurden etwa 20 Proz. des Mehrverbrauches an Energie in 
Form von mechanischer Arbeit nach auBen abgegeben. Die Ausnutzung 
wiirde etwas besser sein, wenn auch die Herz- und Atemarbeit in Rechnung 
gezogen werden konnte 3). Ob hier eine individuelle Eigentiimlichkeit vor- 
liegt oder ob die Arbeit am Zweirade nicht in gleichem Grade bkonomisch 
ausgefiihrt werden kann, wie die Gang- und Steigarbeit, bleibt unentschieden.

Man wird aus dieser Bulle von Aufsehliissen kaum einen anderen SchluB 
ziehen kónnen ais daB der arbeitende Muskel jede der drei Nabrstoffgruppen in 
seinen Stoffwechsel hineinziehen kann und sie dabei merklich im Verhaltnis ihrer 
Verbrennungswarmen verwertet. DaB speziell beim Fleischfresser das EiweiB in 
dieser Hinsicht den iibrigen Nahrstoffien nicht nachsteht, ist durch die lehrreichen 
Versuche Pfliigers an einer auBerst mageren und nur mit magerem Fleisch ge- 
fiitterten Dogge gezeigt worden4). Ebenso weist das von Zuntz und Lehmann 
beobachtete Sinken des respiratorischen Quotienten beim arbeitenden Pferde und 
das Verharren des Quotienten auf dem niedrigen Werte in der nachfolgenden 
Ruhezeit darauf hin, daB mit zunehmendem Verbrauch der Kohlehydrate immer 
mehr Fett in die Zersetzung hineingerissen wird. Der Energieaufwand fiir die 
Einheit der Leistung wird aber dadurch gar nicht oder nur in ganz geringfiigiger

■) A. a. O. — 2) Zeitschr. f. Biol. 43, 221, 1902. — 3) Vgl. Zuntz, Arch. 
f. Physiol. 1896, S. 359. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 50, 98 und 330, 1891.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 3}
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Weise geandert (Frentzel und Reach, Atwater), womit die isodynamische 
Vertretbarkeit im •wesentlichen sichergestellt ist.

Damit ist aber nicht behauptet, daB dynamisch. vertauschbare Mengen auch 
stofflich gleichwertig sind. Im Gegenteil ist der etwas bessere Schutz, den die 
Kohlehydrate gegeniiber dem Fett dem EiweiB des arbeitenden Organismus ge- 
wahren (Atwater), die Steigerung der EiweiBzersetzung infolge Uberanstrengung, 
die Zuruckhaltung von EiweiB und die damit einhergehende Hypertrophie der 
Muskeln (Caspari) wahrend des Training wohl so zu verstehen, daB die verschie- 
denen Stoffe sich ungleich leicht in das Gefiige des arbeitenden Protoplasmas ein- 
gliedern und ungleich leicht in die Zersetzung hineingerissen werden.

Man kann nach diesen yielfach bestatigten Erfahrungen den Nachweis, daB 
im Muskel Zucker unter Umstanden verbraucht wird ‘), nicht ais ein experimentum 
erucis betrachten und den Zucker ais die alleinige Kraftąuelle hinstellen. Bestimmt 
unrichtig ist aber die Vorstellung, dafi das Fett, um dem Muskel ais Energieąuelle 
zu dienen, erst unter Verlust eines betrachtlichen Teiles seines Warmewertes in 
Zucker iibergefuhrt werden muB* 2). Ebenso ist die Angabe, daB EiweiB niemals 
ais Energieąuelle fiir den Muskel dienen konne, ais widerlegt zu betrachten. Dafi 
auch von dem isolierten schlagenden Saugetierherz der Zucker (Dextrose) verwertet 
werden kann, ist durch die Yersuche von Joh. Miiller-Rostock 3) sowie von Locke 
und Rosenheim4) bewiesen.

*) Chauyeau und Kaufmann, Compt. rend. de 1’Acad. d. scienc. 103 (1886);
104 u. 105 (1887); Quinquaud, Compt. rend. de la Societe de biol. 1886, 8.410; 
Seegen, Die Zuckerbildung im Tierkbrper, Berlin 1890; Zentralbl. f. Physiol. 8,
417, 1894; Wien. klin. med. Wochenschr. 1897, Nr. 13; Cayazzani, Zentralbl. f. 
Physiol. 8, 689, 1894; Morat und Dufour, Arch. de Physiol. norm, et pathol. 
1892, p. 327. — s) Chauveau, Compt. rend. de l’Acad. d. scienc. 122 (1896). —
8) Zeitsehr. f. allgem. Physiol. 3, 282, 1903. — 4) Journ. of Physiol. 31, XIV, 1904. —
5) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1848, S. 144; Ges. Abh. 2, 745. — 6) Mechan. Leistung,
Warmeentwickelung und Stoffumsatz bei der Muskeltatigkeit, Leipzig 1864. —
7) Myothermische Untersuchungen, Wiesbaden 1889, in welchem Buche die myo-
thermischen Arbeiten Ficks und seiner Schiller aus den Jahien 1863 bis 1889 ab-
gedruckt sind. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 16, 59, 1878; vgl. auch Metzner,
Arch. f. Physiol. 1893, S. 90. — 9) Skand. Arch. f. Physiol. 12, 52, 1901. — 10 *) Arch.
f. d. ges. Physiol. 80, 533, 1900; 81, 103 u. 399; 109, 217, 1905.

Uber das Verhalten des Blutstromes im tatigen Muskel vergleiche man dieses 
Handbuch 1, 329.

IV. Die Warmebildung im Muskel.

1. Methodische Vorbemerkungen.
Der sichere Nachweis, dafi die im tatigen Muskel auftretende Temperatur- 

erhóhung bedingt ist durch dort gebildete, nicht tom Blute zugefuhrte Warme- 
mengen, ist von Helmholtz erbracht worden5). Mit Hilfe der thermoelektrischen 
Methode stellte er fest, dafi in einem zirkulationslosen Froschmuskel infolge einer 
zwei bis drei Minuten wahrenden tetanischen Zusammenziehung die Temperatur 
um 0,14 bis 0,18° C steigt. Heidenhain vergrofierte die Empfindlichkeit desVer- 
fahrens, so daB auch fiir einzelneZuckungen dieWarmebildung nachweisbar wurde6). 
Am meisten hat A. Fick fiir die Ausbildung der Methode getan7). Er verringerte 
die Masse der Lotstellen soweit, daB die Temperaturausgleichung sehr rasch von 
statten gehen kónnte “) und er machte auBerdem ein Muskelpraparat ausfindig, in 
das die eine Reihe der Lotstellen ohne Verletzung eingeschoben werden kónnte. 
Weiterhin hat Blix sowohl den Thermokreis ais das Galvanometer in origineller 
Weise umgestaltet zu dem Zwecke, die Beweglichkeit und Empfindlichkeit der In- 
strumente móglichst zu vergroBern und sie von Stórungen zu befreien9). Die An
gaben iiber seine Instrumente sind indessen sehr kurz, Kontrollversuche und Kon- 
stanten nicht yeróffentlicht. In neuerer Zeit ist Biirker11) zu vielgliederigen Saulen
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besonderer Konstruktion zuriickgekehrt, von dereń gróBeren Widerstand er sich 
durch ein hoch empfindliches Galvanometer unabhangig zu machen sucht.

Verglichen mit den physiologischen Vorgangen sind alle bisher gebrauchten 
Hilfsmittel zur Bestimmung der Muskelwarme noch sehr trage.

Eine Kritik der yerschiedenen Methoden, zu dereń genaueren Darstellung hier 
nicht der Ort ist, findet sich bei BliK1) sowie in einer sehr yerdienstlichen mono- 
graphischen Bearbeitung des Gebietes durch O. Frank2). Der letztere Autor hat 
auch auseinandergesetzt, warum die thermoelektrische Methode eine genaue Dar
stellung der Warmeerscheinungen im Muskel nach Intensitat und zeitlichem Verlauf 
nicht liefern kann und hat den Weg angedeutet, auf dem der Lbsung der Aufgabe 
naher getreten werden muB.

*) A. a. 0. — 2) Ergebn. d. Physiol. 3 (2), 348, 1904. — 3) Arch. f. d. ges.
Physiol. 21, 109, 1880; Fick, Myothermische Untersuchungen, Wiesbaden 1889,
S. 132 u. Mechan. Arbeit u. Warmeentwickelung bei der Muskeltatigkeit, Leipzig 
1882, S. 167. — ■*) Journ. of Physiol. 23, 10, 1898; 28, 354, 1902. — 5) Skand. Arch.
f. Physiol. 12, 94, 1901.

Ais eine Priifung der Genauigkeit, mit der 'die thermoelektrische Methode die 
Temperaturerhohung des Muskels erkennen laBt, kónnen die Versuche gelten, die 
B. Danilewsky auf Anregung Ficks ausgefiihrt hat, um „die Giiltigkeit des 
Prinzips der Erhaltung der Energie bei der Muskelarbeit experimentell zu be- 
weisen"3). Er liefi Muskeln (und Kautschukbander) durch ein fallendes Gewicht 
erschiittern, maB die dabei auftretende Temperaturerhohung und berechnete aus 
ihr, aus der Masse des Muskels und der spezifisehen Warme desselben die entstandene 

„ „ Arbeit des Gewichtes in gmm ,,, , . . ,Warmemenge. Der Quotient ----- -—-—-— sollte das mechanischeWarmemenge m mikrokal
Warmeaquivalent liefern. Die erhaltenen Zahlen sind fast ohne Ausnahme zu groB 
(die Erwarmung also zu klein) gefunden worden, und zwar betriigt der Fehler im 
Mittel 16 Proz. Wenn man auch annehmen darf, dafi ein Teil der Erschiitterung 
vom Stativ aufgenommen und dort in Warme yerwandelt worden ist, so haftet 
doch zweifellos ein erheblicher, aber seiner GroBe nach nicht naher angebbarer 
Fehler der Temperaturmessung ais solcher an. Dies ist im Auge zu behalten, wenn 
aus der beobachteten Erwarmung die GroBe der Warmeentwickelung und des 
chemischen Umsatzes berechnet wird.

2. Die Warmebildung im ruhenden Muskel.
Wie in einem friiheren Abschnitt erórtert worden ist, finden auch im 

ruhenden ausgeschnittenen Muskel chemische Umsetzungen mit positiyer 
Warmetónung statt, was zur Folgę hat, dafi die Temperatur des Muskels 
iiber der seiner Umgebung liegen muli. Die Temperaturdifferenz ist einer- 
seits von der Menge der gebildeten Warme, andererseits von der Schnelligkeit 
ihrer Abfuhr (durch Strahlung, Leitung und Verdunstung) abhangig. Da 
der Ruhestoffwechsel der isolierten Kaltbliitermuskeln nach den Versuchen 
Fletchers4) gering und die Bedingungen fiir die Warmeabfuhr giinstig sind, 
so kann die Eigentemperatur des Muskels auch nur sehr wenig von der 
Umgebungstemperatur yerschieden sein.

Eine direkte Bestimmung der Eigentemperatur ruhender Muskeln hat 
Blix6) yersucht, indem er entweder zum Vergleich einen warmestarren oder 
durch Vergiftung getbteten Muskel benutzte oder auch zwei ruhende Muskeln, 
von denen er den einen durch einen schlechten Warmeleiter (Film) von der 
Beriihrung mit der Lótstelle ausschlofi. Er fafite seine, leider nicht genauer 
mitgeteilten Beobachtungen in den Satz zusammen: „dafi nicht alle iiber- 
lebenden, ruhenden Froschmuskeln nachweisbare Warmemengen frei machen, 

31*
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aber die meisten und besonders die hóher temperierten (Zimmertemperatur)14. 
Der Unterschied zwischen Muskel- und Umgebungstemperatur ist jedenfalls 
so gering, daB er nur durch die empfindlichsten Methoden nachweisbar 
sein diirfte. Die alteren einschlagigen Angaben von Becąuerel und Bre- 
schet kónnen, wie Heidenhain ausgefiihrt hat1), nicht ais beweisend gelten.

') Mechan. Leistung, Warmeentwickelung und Stoffumsatz bei der Muskel
tatigkeit, Leipzig 1864, S. 49. — 8) Wied. Ann. 15, 1, 1882. — 3) Journ. of 
Physiol. 21, 359, 1897. — 4) Skand. Arch. f. Physiol. 12, 98, 1901. — 5) Mechan. 
Leistung, Warmeentwickelung und Stoffumsatz bei der Muskeltatigkeit, Leipzig 
1864, S. 54. — 6) Arch. f. Physiol. 1893, Suppl., S. 132. — 7) Skand. Arch. f. Physiol. 
12, 71, 1901. — ’) A. a. O. S. 101.

Die Temperatur des Muskels kann auch durch mechanische Einwirkungen ver- 
andert werden. Der ruhende Muskel wird, ais elastischer Strang, bei jeder Dehnung 
sich abkiihlen oder erwarmen, je nachdem sein thermischer Ausdehnungskoeffizient 
positiv oder negativ ist. Die GróBe der Temperaturanderung laBt sich aus der von 
W. Thomson aufgestellten und von H. Haga8) experimentell bestatigten Formel 
herechnen, wenn auBer dem Ausdehnungskoeffizienten und der Spannungszunahme 
noch gewisse Konstanten bekannt sind. Vorausgesetzt wird hierbei, daB die Span- 
nungsanderung so rasch geschieht, dafi wahrend derselben keine Warme auf- 
genommen oder abgegeben werden kann und daB sie reversibel ist, d. h., daB die 
aufgewendete Deformationsarbeit dureh Lastverminderung ganz oder zum aller- 
gróBten Teil wieder zuriickgewonnen werden kann. Die stattfindende Temperatur
anderung wiirde daher nicht der naeh der Thomsonsehen Formel berechneten 
entsprechen, wenn die Dehnung etwa durch ein fallendes Gewicht geschieht.

Wie in einem friiheren Abschnitt ausgefiihrt wurde, ist die Frage nach dem 
thermischen Ausdehnungskoeffizienten des Muskels noch eine offene. Schreibt man 
dem Muskel einen positiven Ausdehnungskoeffizienten zu und wahlt den kleinsten 
von Brodie und Richardson beobachteten Wert3), so berechnet sich fiir eine 
Spannungszunahme von 100 g eine Abkiihlung um 0,004°, d. h. eine Temperatur
anderung, die den gebrauchlichen Beobachtungsmethoden nicht entgehen konnte. 
Sehr wenig iibereinstimmend sind die Ergebnisse der Beobachtungen, unter welchen 
wohl die zuletzt von Blix ausgefiihrten4) die sorgfaltigsten und umfassendsten 
sind; bedauerlicherweise ist ihre Mitteilung nur eine skizzenhafte. Blix konnte 
sich trotz vielfacher Wiederholungen und Abanderungen des Versuchsverfahrens 
nicht iiberzeugen, daB Dehnungen eine meBbare Temperaturanderung herbeifiihren. 
Er bestatigt dadurch einen schon 37 Jahre vorher von Heidenhain ausgesproche- 
nen Satz5), weist aber zugleich auf die Storungen hin, durch die bei der Dehnung 
des Muskels leicht Temperaturanderungen vorgetauscht werden kónnen. Er halt 
es fiir bewiesen, daB die unter den genannten Bedingungen im Muskel frei werden- 
den Warmemengen weit geringer- sind ais die bei der Muskeltatigkeit auftretenden. 
Im Gegensatz hierzu fand Metzner6) die Temperaturanderungen bei Spannungs- 
weehsel von der gleichen GróBenordnung wie die bei der Tatigkeit und namentlich 
auch die Nachdelinung von erheblieher Wirkung. Man vergleiche hierzu die 
Bemerkungen von Blix7).

Der von Blix aufgestellte Satz ist von gróBer Wichtigkeit, namentlich wenn 
man annimmt, daB auch fiir den kontrahierten Muskel der thermische Ausdehnungs
koeffizient von ahnlich kleiner GróBenordnung ist, wie fiir den ruhenden. Unter 
diesen Voraussetzungen diirfen namlich die im tatigen Muskel auftretenden ther
mischen Erseheinungen im wesentlichen auf den tatigen Zustand ais solehen und 
die mit ihm einhergehenden chemischen Umsetzungen bezogen werden.

Wie bekannt, teilt der Muskel mit vielen organisehen Substanzen die Eigen- 
schaft, bei zyklischer Deformation (bei der sich die Entspannung der Dehnung un- 
mittelbar anschlieBt) die Deformationsarbeit nieht vollstandig zuriiekzugeben; es 
geht ein Teil derselben durch die innere Reibung im Muskel verloren und ver- 
wandelt sich in Warme. In der Tat konnte Blix8) beohachten, daB wiederholte 
zyklische Deformationen des Muskels (mittels des Indikators) geringe Temperatur- 
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erhbhungen bewirkten; Zahlenwerte werden nicht mitgeteilt. Aus den weiter oben 
angefiihrten Versuchen von M. Goto, in welchen Sartorien bis zu 100 g, die Adduk- 
toren bis 300 g zyklisch gedehnt wurden, berechnen sich Erwarmungen von 0,0003 
bis 0,0009°, Werte, die fiir die thermoelektrische Methode nachweisbar sein miissen.

3. Die Warmebildung bei der Tatigkeit des Muskels.
Nachdem durch Helmholtz die Entstehung von Warme im tatigen 

Muskel bewiesen war (s. oben), ist von den spateren Forschern untersucht 
worden, wie die Warmebildung sich gestaltet unter der Wirkung verschiedener 
die Tatigkeit des Muskels beeinflussenden Faktorem In jiingster Zeit hat
M.Blix diesen Fragen eine umfassende Untersuchung gewidmet, dereń Er
gebnisse er in seiner letzten Abhandlung (s. oben) auszugsweise mitgeteilt 
hat, in der auch die fruhere Literatur beriicksichtigt ist. Diese Abhandlung 
sowie die bereits erwahnte kritische Bearbeitung O. Franks bilden die haupt- 
sachlichen Grundlagen fiir die nachfolgende Darstellung.

a) Die sogenannte negatiye Warmeschwankung.
Abgesehen von alteren Angaben, die aber von Heidenhain (1864) aus- 

driicklich zuriickgewiesen werden, ist in neuerer Zeit B. Danilewsky1) wieder 
auf die negatiye Warmeschwankung zuriickgekommen. Sie besteht in einer der 
Erwarmung des zuckenden Muskels yorausgehenden Abkiihlung. Er beobachtete 
sie bei lebhaft zuckenden, wenig belasteten Muskeln. Auch Metzner8) sah sie 
zuweilen und diskutiert die Móglichkeit, daB es sich um eine ungleiche Inanspruch- 
nahme der Muskelfasern handelt, derart, daB nur ein Teil derselben sich aktiv zu- 
sammenzieht, wahrend ein anderer Teil entlastet wird und sich dadurch abkiihlt. 
Die Annahme kann wohl kaum ais sehr ansprechend bezeichnet werden, abgesehen 
von der Zweifelhaftigkeit der Temperaturanderung durch Entspannung. An Saugetier- 
muskeln, dereń Blutstrom unterbrochen war, haben Broca und Richet3) die 
negatiye Schwankung gesehen, Meade Smith4) sie stets yermiBt, was in seinem 
Falle auf die Methode geschoben werden kónnte, da er Quecksilberthermometer 
benutzte. Den positiyen Angaben stehen aber die sehr gewichtigen Bedenken 
gegenuber, die yon Gad und Stórring5), .Burker’) und Blix7) geauBert worden 
sind und es in der Tat wahrscheinlich mach en, daB die sogenannte negatiye Warme
schwankung in das Gebiet der schwer vermeidbaren Versuchsfehler gehórt.

b) Abhangigkeit der Warmebildung yon der Reizstarke 
und Reizfreąuenz.

Die Starkę eines Reizes laBt sich gegenwartig nur physiologisch definieren, 
indem man sie ais unterschwellig, schwellenmaBig, uberschwellig, untermaxi- 
mal, maximal und iibermaximal bezeichnet. Die Ausdriicke beziehen sich 
auf die durch die fraglichen Reize hervorgerufenen mechanischen AuBe- 
rungen der Muskeltatigkeit, speziell auf die Zuckungshóhe. Es ist demnach 
sehr wohl denkbar, daB zwei in bezug auf die Zuckungshóhe gleich wirksame 
Reize doch in anderer Richtung, etwa der Zuckungsdauer, des thermischen 
oder ełektrischen Erfolges, yerschieden sind. Eine Vergleichung von Reiz- 
starken ist daher streng genommen nur fur gleichartige Reize móglich. Zum 
Studium der Warmeentwickelung im tatigen Muskel sind fast ausschlieBlich

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 21, 138, 1880; A. Fick, Myotherm. Untersuch., 
Wiesbaden 1889, 8.178. — s) Arch. f. Physiol. 1893, Suppl., S. 135. — 3) Compt. 
rend. de la Soc. de biol. 1896, p. 406 u. 421. — 4) Arch. f. Physiol. 1881, S. 105; 
1884, S. 261. — 5) Ebenda 1895, S. 507 u. 553. — °) Arch. f. d. ges. Physiol. 81, 
413, 1900; 109, 235, 1905. — 7) Skand. Arch. f. Physiol. 12, 79, 1901.
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Induktionsreize benutzt worden. Heidenhain hat mit StromstóBen gear- 
beitet. Metzner1) hat neben Induktionsstrómen noch sogenannte Zeitreize 
herangezogen, d. h. lineare, durch das Rheonom erzeugte Schwankungen eines 
Kettenstromes.

*) A. a. O. — s) Arch. f. Physiol. 1886, Suppl., S. 142. — s) Zentralbl. f. Physiol.
6, 35, 1892; Arch. f. Physiol. 1893, S. 139. — 4) Skand. Arch. f. Physiol. 12,
108, 1901. — 6) Arch. ital. de biol. 7, 306, 1886; Arch. f. pathol. Anat. 106, 80. —
e) Arch. f. Physiol. 1881, S. 146—148. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 4, 57, 1871. —
8) Skand. Arch. f. Physiol. 7, 123, 1897; 16, 88, 1904. — 9) Zeitschr. f. Biol. 42,
309, 1901.

Die erste Frage, die hierbei entsteht, lautet dahin, ob Reize, die keine 
Zuckungen hervorrufen, also im Sinne der vorstehenden Definition unter- 
schwellig sind, auch thermisch unwirksam bleiben. Diese Frage wird nur 
von Danilewsky verneint, d. h. er gibt an, daB er durch unterschwellige 
Reizung ermiideter oder absterbender (und deshalb fast unerregbarer) Mus
keln Erwarmung erhalten habe. Da eine genauere Beschreibung der Ver- 
suche nicht gegeben wird und erfahrungsgemaB gerade umgekehrt bei er- 
schópftem Muskel die Warmebildung bis auf Spuren zuriickgeht, selbst wenn 
die mechanischen Leistungen noch erheblich sind, so kann diesen Angaben 
kein groBes Gewicht zuerkannt werden gegeniiber den iibereinstimmenden 
Befunden von Lukjanow2), v. Kries und Metzner3), M. Blix4), die eine 
Warmebildung ohne mechanischen Reizerfolg entschieden in Abrede stellen. 
Beachtenswert erscheint, daB dieses Verhalten nach v. Kries und Metz
ner sowohl fiir Momentan- wie Zeitreize gilt. Die Annahme, daB es Nerven- 
wirkungen auf den Muskel gibt, durch die er zur Warmebildung ohne mecha
nische AuBerungen angeregt wird, muB demnach ais sehr unwahrscheinlich 
bezeichnet werden. Verwunderlich und durch die angezogenen Versuche 
auch nicht bewiesen, ist die Vorstellung von U. Mosso, daB die Temperatur- 
erhóhung der Muskeln nicht in Beziehung stehe zu ihrer mechanischen 
Tatigkeit5).

Auch der Versuch, die Trennung der beiden hypothetischen Nerven- 
wirkungen durch Curare herbeizufiihren, hat, wie Meade Smith mitteilt6), 
ein negatives Resultat ergeben.

Die genannten Erfahrungen sind von Bedeutung fiir die Vorstellung, die 
man sich von der chemischen Warmeregulation zu machen hat. Die
selbe wird im wesentlichen durch die ąuergestreifte Muskulatur (unter Ver- 
mittelung von dereń Nerven) besorgt, und es fragt sich, ob hier eine spezi- 
fische Leistung vorliegt, oder ob die Warmebildung notwendig verknlipft ist 
mit der Tatigkeit des Muskels im mechanischen Sinne. Róhrig und Zuntz 
haben seinerzeit7) die erstere Auffassung vorgezogen und sie ist wohl auch 
gegenwartig noch die herrschende. Durch die Versuche von Johansson8) 
hat aber die zweite Auffassung entschieden an Wahrscheinlichkeit gewonnen 
und die vorstehend angefiihrten Yersuche sprechen ebenfalls zu ihren gunsten. 
Es kann hier auch auf die Beobachtungen von O. Frank und F. Voit hin- 
gewiesen werden9), welche die Kohlensaurelieferung des curaresierten Tieres 
bei Normaltemperatur gleich der des ruhenden unvergifteten fanden.

In bezug auf die Abhangigkeit der Warmebildung von der Starkę der 
iiber der Schwelle liegenden Reize gilt der Satz: DieWarmebildung steigt 
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innerhalb gewisser Grenzen mit wachsendem Reiz. Dieses bereits 
yon Heidenhain 1864 konstatierte Verhalten, ist von allen. spateren Beob- 
achtern, die demselben Beachtung schenkten, wiedergefunden worden. Es 
fragt sich, ob die Warmebildung die gleiche Abhangigkeit von der Reizstarke 
zeigt wie die Hubhóhe.

Nach Nawalichin, der unter Heidenhains Leitung arbeitete, wachst 
die Warme rascher ais die Hubhóhe, erreicht aber gleichzeitig das Maximum. 
Durch letztere Beobachtung wird eine Angabe Heidenhains bekraftigt, die 
er ohne Mitteilung von Versuchsbeispielen bereits 1864 gemacht hat1).

Der Befund Nawalichins wurde, soweit er die Wirkung untermaximaler 
Reize betrifft, von Danilewsky bestatigt2). Der Regel Nawalichins bald 
folgend, bald ihr widersprechend, sind die Ergebnisse von Metzner3). Stór- 
ring4) findet im Bereich der starkeren (d. h. der nahezu maximalen) Reize 
Zuckungshóhe und Warmebildung proportional und nur bei den schwachen 
Reizen ein relatiy rascheres Wachstum der Warmebildung. Auf den ersten 
Blick erscheinen demnacR die Beziehungen zwischen Hubhóhe und Warme
bildung auBerst yerwickelt. Beachtet man jedoch, daB die minimalen und 
maximalen Reizstarken fiir beide Erfolge yoraussichtlich identisch sind, und 
daB proportionales Wachstum beider innerhalb gewisser Reizstarken tat- 
sachlich beobachtet ist, so liegt es nahe, die Proportionalitat fiir alle zwischen 
Minimum und Maximum gelegenen Intensitatsstufen yorauszusetzen und die 
bald in dem einen, bald in dem anderen Sinne abweichenden Ergebnisse ais 
Schwankungen um das normale Verhalten zu betrachten.

Bei der Wiirdigung der yorerwahnten Erfahrungen, darf auch nicht auGer 
acht gelassen werden, daB der zuckende Muskel nicht nur Gewichte zu hehen, 
sondern auch Reibungskrafte zu iiberwinden hat, die mit der Winkelgeschwindig- 
keit des in Drehung yersetzten Systems wachsen. Sie wirken auf den sich ver- 
kiirzenden Muskel wie Hemmungen, die eine yermehrte Warmeentwickelung be- 
dingen, und gleichzeitig die Hubhóhe yerkleinern. Dieser Umstand erschwert die 
Beurteilung der Ergebnisse yerschiedener Autoren, da die mechanischen Eigen
schaften der registrierenden Apparate meist zu wenig bekannt sind, um eine Ver- 
gleichung zu gestatten.

Eine zweite Schwierigkeit liegt darin, daB die Wirkung schwacher Reize auf 
die Gegend der Kathoden beschrankt bleibt, wodurch eine ungleiche Erwarmung 
der die Thermosaule beriihrenden Muskelpartien bedingt sein kann. Man yergleiche 
hierzu auch die Bemerkungen Metzners5). Die Zuckungskurye (Langenkurve) 
summiert dagegen stets samtlich die irt den einzelnen Muskeląuerschnitten auf
tretenden V erkiirzungen.

Ahnlich wie fiir die Zuckung, gilt auch fiir den Tetanus, daB bei wach- 
sender Reizstarke die Erwarmung zunimmt. Die yon Meade Smith6) mit- 
geteilten Versuchsdaten und Figuren enthalten hierfur deutliche Beispiele und 
lassen erkennen, dafi im allgemeinen die Reizyerstarkung nur dann von einer 
Temperaturerhóhung gefolgt ist, wenn durch sie auch die Hohe der teta- 
nischen Kurye yergróBert wird. Es wurden also auch hier, wie bei den 
Zuekungen, maximale Warmeentwickelung und maximale mechanische Wirkung 
merklich zusammenfallen.

*) Muskeltatigkeit usw., 8.128. — 2) Myothermische Untersuchungen, 1889,
8.186. — s) Arch. f. Physiol. 1893, 8.124. — 4) Ebenda 1895, 8. 508. — 5) A. a. 0. 
8.105 u. 106. — ') A. a. O. 1881.
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Verwickelter scheinen diese Yerhaltnisse bei Tetanus ohne Verkiirzung 
(Isometrie) zu liegen, bei welchem nach Fick1) die entwickelten Warme- 
mengen mit wachsendem Reiz noch zunehmen, wenn die Spannungen bereits 
wieder sinken. Es darf indessen gefragt werden, ob solche isometrischen 
Tetani nicht dauernde Dehnungen, eyentuell ZerreiBungen im Muskel hinter- 
lassen, wodurch seine mechanischen Leistungen benachteiligt werden miissen, 
ohne daB dies notwendigerweise auch fiir die Warmeentwickelung zu gelten 
braucht. In diesem Sinne sprechen mehrere von Fick auf „Ermiidung“ be- 
zogene, auf S. 72 seiner Abhandlung mitgeteilte Beobachtungen.

l) Arch. f. d. ges. Physiol. 57, 65, 1894. — s) Ebenda 62, 111, 1896. —
3) A. a. O. S. 109. — 4) Festschr. f. C. Ludwig, 1, 153, 1874; Myotherm. Unter
suchungen 8. 88.

Ein Vergleich der Warmebildung zwischen isometrischen und isotoni- 
schen Tetanis bei yeranderlichem Reiz, ist von Greif e unter Schencks Leitung 
ausgefiihrt worden2 3). Obwohl der wesentliche Inhalt der Abhandlung erst 
weiter unten Beriicksichtigung finden kann, sei hier doch erwahnt, daB der 

. Warmebildung bei isometrischem Verfahren .
Quotient — ------ :--------- z——------- :—:------———------  ein Maximum in derWarmebildung bei lsotomschem Verfahren
Gegend der fiir den Hub maximalen Reizstarke aufweist.

Die vorliegenden Beobachtungen deuten demnach mit groBer Wahr- 
scheinlichkeit darauf hin, daB bei Zuckung und Tetanus der wachsende Reiz 
nur so lange eine Steigerung der Warmebildung heryorruft, ais er auch die 
mechanischen Leistungen des Muskels (Verkiirzung oder Spannung) zu ver- 
gróBern imstande ist. Dieser Auffassung scheint sich auch Blix in seiner 
letzten Abhandlung8) anzuschlieBen.

Warmebildung bei Tetanus. Die in geniigend kurzeń Interyallen 
wiederholte Reizung gibt nicht nur die Móglichkeit, eine starkere Yerkiirzung 
des Muskels herbeizufiihren ais dies durch Einzelreiz beliebiger Starkę er
reicht werden kann, sondern gestattet auch den Muskel langere Zeit im ver- 
kiirzten Zustande zu erhalten. In bezug auf die Warmebildung erheben sich 
hierbei eine Anzahl von Fragen, vor allem die, ob der Muskel wahrend seiner 
Daueryerkiirzung, in der er keine mechanische Arbeit leistet, mehr Warme 
entwickelt ais im Ruhezustande, wie die Warmebildung sich gestaltet, bei ver- 
schiedenem Verkurzungsgrade, bei yerschieden langer bzw. bei sich wieder- 
holender tetanischer Reizung, und welche Bedeutung die Reizfreąuenz besitzt.

Die Existenz einer erheblichen Warmeproduktion wahrend der teta
nischen Dauerkontraktion ist bereits durch die Versuche von Helmholtz 
erwiesen. Er benutzte eben die tetanische Reizung, weil seine Methode die 
Messung der Erwarmung durch einzelne Zuckungen nicht gestattete. Fick 
hat dann4) die Frage einer besonderen Bearbeitung unterzogen und gezeigt, 
daB im Stadium der Daueryerkiirzung der Muskel bestiindig Warme bildet, 
so daB seine Temperatur innerhalb kiirzerer Zeitabschnitte merklieh propor
tional der Dauer des Tetanus wachst. Eine Ausnahme von dieser Regel 
bildet nur die den Dauerzustand einleitende Yerkiirzung des Muskels, die 
mit einer erheblich gróBeren Warmebildung yerkniipft ist. Fiir die An
nahme, daB auch die Wiederyerliingerung des Muskels zum SchluB der teta
nischen Reizung mit einer besonderen Warmebildung yerkniipft sei, liegen 
keinerlei Anhaltspunkte yor; sie hat auch wenig Wahrscheinlichkeit (s. unten).
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Im Einklang mit der Erfahrung, dafi zur Umformung des Muskels aus 

der gestreckten in die yerkiirzte Form mehr innere Energie yerbraucht wird 
ais zur Erhaltung der letzteren, steht auch der am gleichen Orte von Fick 
mitgeteilte Befund, daB die durch Tetani stets gleicher Dauer entwickelte 
Warme am gróBten ist, wenn die Reizfreąuenz so langsam ist, daB die 
Zuckungen nicht vóllig yerschmelzen, der Tetanus also ein „unyollkomme- 
ner“ ist.

Geniigt die Reizfreąuenz zur Erzeugung eines glatten oder „yollkom- 
menen“ Tetanus, so wird die Kurye desselben, entsprechend weiter oben aus- 
gefiihrten Regeln, sich um so rascher der durch die gegebene Reizstarke be
stimmten Asymptote zu nahern suchen, je haufiger die Reize sich folgen. 
Sehr kurz dauernde Tetani erscheinen daher, solange Ermudung aus- 
geschlossen bleibt, um so hóher, je gróBer die Reizfreąuenz. Heidenhain 
in einer kurzeń Bemerkung1), Schónlein auf S. 27 seiner Habilitations- 
schrift2) und Fick in der angezogenen Abhandlung stellen den Satz auf, daB 
mit wachsender Freąuenz auch die Warmebildung pro Zeiteinheit wachst, so
lange hierbei noch eine Erhohung des mechanischen Effektes zu bemerken 
ist. Ist dagegen der Muskel in yollstandig masimalen Tetanus eingetreten, 
so sollte, nach Fick3) und Schónlein, ein Wechsel der Reizfreąuenz keine 
Anderung in der pro Zeiteinheit entwickelten Warmemenge mehr her- 
yorrufen.

Ł) Muskeltatigkeit usw., S. 128. — 2) Halle 1883. — 3) Mechanische Arbeit u.
Warmeentwickelung bei der Muskeltatigkeit, 1882, S. 209. — 4) A. a. O. S. 312. —
5) Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 143, 1893. — ’) Schenck u. Bradt, a. a. O. S. 151.

Der letztere Satz kann durch die beigebrachten Versuche noch nicht ais 
bewiesen betrachtet werden, und er hat nicht einmal eine groBe innere Wahr
scheinlichkeit fiir sich. Er fiihrt zu der von Fick ganz konseąuent ge- 
zogenen Folgerung, daB fiir kleine Reizinteryalle die auf den einzelnen Reiz 
entfallende Warmemenge dem Reizinteryall proportional ist.

Einen gewissen Einblick in diese Verhaltnisse gestatten Versuche, die 
von Nawalichin4) und spater von Schenck und Bradt 5) ausgefiihrt worden 
sind und sich die Messung der Warmebildung bei Doppelreizung zur Auf- 
gabe setzten. Nawalichin fand, daB der Erfolg des zweiten Reizes auf 
die Muskeltemperatur gleich Nuli ist, nicht nur bei dem Interyall Nuli, sondern 
auch bei einem sehr kleinen, bis zu 0,004 Sek. ausdehnbaren Interyall, und 
daB jedesmal, wenn ein positiyer Erfolg eintrat, auch eine VergróBerung der 
Hubhóhe, also eine Summation zu bemerken war.

Die thermischen Summationserscheinungen sind dann von Schenck und 
Bradt naher studiert worden, wobei sich yielfache Analogien mit den mecha
nischen Summationserscheinungen ergaben. Die Ahnlichkeit wiirde noch 
gróBer sein, wenn die im Muskel auftretenden Warmemengen rasch nach 
auBen abflieBen wurden, statt, wie es fiir die hier in betracht kommenden 
Zeitabschnitte tatsachlich zutrifft, gespeichert zu werden. Man erhalt daher 
die doppelte Erwarmung der Einzelzuckung, wenn der zweite Reiz am Ende 
der ersten Zuckung einfallt und kleinere Werte bei kleinerem Interyall. Die 
Erwarmung ist aber durchaus keine lineare Funktion des Reizintervalls, 
sondern zeigt ein sehr ausgesprochenes erstes Maximum, wenn der zweite 
Reiz in den aufśteigenden Ast der ersten Zuckung fallt6)- Noch klarer 
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zeigen den EinfluB der Reizfreąuenz die von den gleichen Autoren yeróffent- 
lichten Versuche mit Summation von Spannungszuckungen, bei welchem die 
Langenanderung fortfallt. Die Warmebildung steigt hier mit Zunahme des 
Reizinteryalls bestandig an, aber nicht proportional demselben.

Die Abhangigkeit der Warmebildung von der Freąuenz der tetanischen 
Reizung ist demnach anscheinend eine ebenso verwickelte, wie die des mecha- 
nischen Erfolges. Der Satz, daB „eine Steigerung der Haufigkeit der Reize 
solange eine Steigerung der Warmeentwickelung zur Folgę hat, ais noch 
eine Erhóhung des Tetanus eintritt", ist móglicherweise richtig; es bedarf 
aber scharferer Beweise, wenn er ais einwandfrei gelten soli.

Alle Versuche iiber die Warmebildung bei tetanischer Reizung des aus- 
geschnittenen Kaltbliitermuskels sind durch die Ermiidung beeintrachtigt. 
Die Storung wiirde geringer sein, wenn thermische Ermiidung und mecha
nische Ermiidung parallel gingen, was nicht der Fali ist. Es ist vielmehr 
eine allen Beobachtern bekannte Erscheinung, daB die Warmeentwickelung 
rascher abnimmt ais die mechanische Leistungsfahigkeit'). Man hat dieser 
Tatsache eine teleologische Seite abgewinnen wollen, indem man sagte, der 
ermiidete Muskel arbeite ókonomischer, d. h. mit geringerem Aufwand von 
chemischer Energie. Es diirfte aber voraussichtlich etwas weiter fiihren, wenn 
man die genannte Tatsache in Beziehung setzt zu den oben berichteten Er
fahrungen Fletchers iiber die Kohlensaurebildung des ausgeschnittenen 
Froschmuskels. Fletcher fand die Kohlensaureausscheidung eines tetani- 
sierten Muskels, solange er sich in Luft oder Stickstoff befand, nicht oder 
nur wenig hóher ais in der Ruhe, dagegen deutlich gesteigert in einer At- 
mosphare von Sauerstoff* 2). Ermiidende Reizung fiihrt, namentlich bei nicht 
ganz frischen Muskeln, zum vorzeitigen Eintritt der Starre. Nur bei nicht 
ermiidender Zuckungsfolge kann sich auch in Luft bzw. Stickstoff eine merk- 
liche Steigerung der Kohlensaurebildung einstellen, die aber stets geringer 
ist ais in einem Parallelversuch mit Sauerstoff3).

*) Uber das verschiedene Verhalten von Winter- und Sommertieren in dieser
Richtung vgl. man Biirker, Arch. f. d. ges. Physiol. 109, 246, 1905 u. 116, 1,
1906. — !) Journ. of Physiol. 28, 483, 1902. — 3) Vgl. Fletcher, ebenda 8.486. —
4) Nawalichin, a. a. O. 8. 295; Metzner, S. 117. — 5) A. a. O. S. 81.

In den Versuchen zur Messung der Muskelwarme befindet sich das 
Praparat unter ganz ahnlichen Bedingungen, wie in den Versuchen Flet
chers. Man wird annehmen diirfen, daB fur einzelne, durch geniigende 
Pausen voneinander getrennte Zuekungen die Sauerstoffspannung in der um- 
gebenden Luft ausreicht, um den yollstandigen Ablauf der oxydativen Prozesse 
zu gewahrleisten, namentlich, wenn es sich um diinne Muskeln handelt. Bei 
starkerer Beanspruchung wird dagegen die Oxydation eine unvollstandige 
und die Warmebildung muB hinter der Norm zuruckbleiben.

Fiir die Berechtigung dieser Auffassung spricht die groBe Bedeutung, 
welche der Ernahrungszustand der benutzten Tiere fiir die Warmeentwickelung 
besitzt4), ferner die von Heidenhain6) registrierte, mit friiheren Beobach
tungen von Meyerstein und Thiry iibereinstimmende Erfahrung, „daB bei 
den ersten Zuekungen nach einer langeren Ruhepause die Warmeentwicke
lung unyerhaltnismafiig (mit der Arbeit verglichen) gróBer ausfallt, ais bei 
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den unmittelbar darauffolgenden Zuckungen “. In der Pause kann eben eine 
Anreicherung des Muskels mit Sauerstoff eintreten, die den ersten Zuckungen 
der nachfolgenden Reizperiode zugute kommt. Thermoelektrische Versuche 
im Sauerstoffstrom oder an durchbluteten Muskeln wurden die Frage ver- 
mutlich entscheiden lassen. Es ist nicht unwahrscheinlich, dafi unter solchen 
Versuchsbedingungen sich der Zusammenhang zwischen mechanischer und 
thermischer Leistung noch enger herausstellen wiirde, ais es nach den gegen- 
wartigen Erfahrungen schon der Fali ist.

Eine Frage von erheblicher Bedeutung ist durch v. Kries und Metzner1) 
in Angriff genommen worden. Sie verglichen die thermischen Wirkungen von 
Induktions- und Rheonomreizen, oder, wie v. Kries sie kurz bezeichnet, Moment- 
und Zeitreizen. Letztere sind Reize mit geradlinigen und relativ langsamen 
Stromanstiegen bzw. -abstiegen. Handelte es sich um direkte Einzelreize, so fanden 
sie in der Mehrzahl der Falle die Zeitreize bei gleicher Zuckungshóhe thermisch 
wirksamer (bis zum vierfachen Betrag), doch kamen auch gleiche Wirksamkeit, ja 
sogar das entgegengesetzte Verhalten zur Beobachtung. In einer Diskussion der 
Ergebnisse (S. 103 bis 106) kommen die Autoren zu dem Sehlusse, dafi die haufig 
etwas langere Dauer der Muskelzuckung bei Zeitreiz2) fiir die Unterschiede nicht 
verantwortlich gemacht werden kann. Bei indirekter Reizung wirkten umgekehrt 
die Momentanreize in der Regel starker erwarmend. Die Frage ist also noch 
ungeklart.

l) Arch. f. Physiol. 1893, Suppl., S. 74. — !) Vgl. auch v. Kries, ebenda 
1884, S. 359; I. Schott, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 354, 1891.

Zur tetanischen Reizung (hauptsachlich vom Nerven aus) kam einmal eine 
elektrische Sirene mit 600 bis 900 -Oszillationen pro Sekunde in Verwendung und 
andererseits das v. Kriessche Polyrheonom, das etwa 30 bis 40 Zeitreize pro Se
kunde gab. Die erzeugten Tetani waren, entsprechend der ungleichen Reizfreąuenz, 
ihrer Form nach verschieden, auch wenn ihre mittlere Hohe bzw. bei gleicher Dauer 
ihr Areał ubereinstimmte. Die Rheonomtetani gaben erheblich mehr Warme ais 
die Sirenentetani. Da bei letzteren die Ermudung sich stets in dem raschen Abfall 
der Kurve bemerklich machte, die Unterschiede in der Warmebildung nur am 
frischen Praparat sehr deutlich waren, aber mit fortschreitender Erschopfung des 
Praparates sich mehr und mehr verwischten, so wird man im Hinblick auf die Aus- 
fiihrungen von S. 489 die anfanglich ungleiche Warmebildung in hoherem Mafie 
der verschiedenen Freąuenz, weniger der Form der Reize zuzuschreiben haben. Die 
Bedeutung der letzteren bleibt also auch hier noch unentschieden, und es gewinnt 
fast den Anschein, ais ob die Warmebildung wenig von der Reizmethode abhangen 
wurde, solange durch dieselbe nicht die mechanische Leistung des Muskels modi- 
fiziert wird.

c) Die Warmebildung in ihrer Abhangigkeit von den mechanischen 
Zustandsanderungen des tatigen Muskels.

Es ist zuerst von Heidenhain (1864) mit aller Bestimmtheit gezeigt 
worden, dafi die Warmebildung im tatigen unermiideten Muskel nicht nur 
von der Reizstarke abhangt, sondern auch von den mechanischen Zustands
anderungen wahrend der Erregung. Besonders auffallig war die innerhalb 
gewisser Grenzen steigende Erwarmung des Muskels bei wachsender Be
lastung sowie bei yerhinderter Verkiirzung. Eine genaue Definition der mafi- 
gebenden mechanischen Bedingungen war aber erst moglich, ais Fick die 
yerschiedenen Formen der Inanspruchnahme des Muskels unterscheiden lehrte.

Relatiy ubersichtlich gestalten sich die Beziehungen bei den Spannungs- 
zuckungen. Hier steigt mit wachsender Anfangsspannung oder, was das- 



492 Warmebildung bei yersehiedenen Zuckungsformen.

selbe besagt, mit wachsender Lange des Muskels die Warmebildung. Eine 
Grenze scheint erst bei sehr hohen Ausgangsspannungen erreicht zu werden 
und die Abnahme der Erwarmung beim Uberschreiten der Grenze ist gering1). 
Blix2) will daher die Abnahme uberhaupt nicht gelten lassen und halt es 
nach seinen nicht naher mitgeteilten Erfahrungen fiir wahrscheinlicher, daB 
die Warmeproduktion mit der Muskellange in infinitum wachst. Er gibt 
ubrigens selbst zu, daB die genaue Feststellung dieses Verhaltens auf groBe 
Schwierigkeiten stoBt. Erinnert man sich, daB nach den Erfahrungen des
selben Autors die Spannungsentwickelung des (tetanisch) tatigen Muskels 
eine yerwickelte Funktion seiner Lange ist3), so wird man auch fiir die 
Warmeentwickelung besonders einfache Verhaltnisse von vornherein nicht 
yoraussetzen diirfen.

*) Heidenhain, S. 90—93. — 2) Skand. Arch. f. Physiol. 12, 114, 1902. —
3) Ebenda 5, 175—179, 1894. — 4) Mechan. Leistung, Warmeentwickelung u.
Stoffumsatz bei der Muskeltatigkeit, S. 88. — 5) Myotherm. Untersuch., S. 121;
Mechan. Arbeit u. Warmeentwickel. bei der Muskeltatigkeit, S. 221. — 6) Skand.
Arch. f. Physiol. 12, 115, 1902. — 7) Heidenhain, Mechan. Leistung, Warme
entwickelung u. Stoffumsatz bei der Muskeltatigkeit, S. 96—98; Fick, Myotherm.
Untersuch. 1885, S. 290; Schenck, Arch. f. d. ges. Physiol. 57, 572, 1894; Greife,
ebenda 62, 111, 1895.

Ein relatiy reiches Materiał von Erfahrungen liegt vor iiber die Warme
bildung bei denjenigen Tatigkeitsformen des Muskels, die mit Langeniinderung 
yerkniipft sind. Bei der aufierordentlichen Mannigfaltigkeit der hier móg- 
lichen mechanischen Zustandsanderungen ist die Tatsache nicht iiberraschend, 
daB die Autoren, die sich mit diesen Fragen beschaftigt haben, einigermaBen 
in Zweifel waren, welche der in denVersuch eingehen den Variablen sie ais die 
Unabhangige betrachten sollten. Selbst A. Fick, der sich am eingehendsten 
bemiihte, die Ftille der Tatsachen in einen klaren Ausdruck zu bringen, hat 
wiederholt geschwankt, ob die Lange, die*Langenanderung, die Spannung 
oder die Arbeit ais die eigentlich maBgebende GroBe zu betrachten sei. Blix 
hat dann die Vorzuge angedeutet, welche die Wahl der Lange ais unab
hangige Variable fur die Darstellung besitzt, aber erst 0. Frank hat diese 
Betrachtungsweise systematisch und kritisch durchgefiihrt und sie dem ge- 
samten Erfahrungsmaterial gegeniiber ais berechtigt nachgewiesen. Seine 
Darstellung fiihrt zu dem alle Tatigkeitsformen umfassenden Satze: „Die 
Warmebildung bei der Muskeltatigkeit ist, gleichen Reiz yorausgesetzt, um 
so gróBer, je gróBer yergleichsweise die Lange des Muskels bei den mecha
nischen Zustandsanderungen ist“.

Diesem Satze ordnen sich folgende Erfahrungen unter:
1. Fiihrt der Muskel Langenzuckungen bei wechselnder Belastung aus, so 

steigt bis zu einer gewissen Grenze die Warmebildung mit der Belastung. 
Heidenhain4), Fick5). Blix, der die Beobachtung bestatigt, leugnet die 
Grenze: „Auch bei der Einzelzuckung wachst die Warmeproduktion wie die 
Lange mit der Belastung in infinitum11 6).

2. Die Langenzuckung liefert bei gleicher Ausgangslange wenigerWarme 
ais die Spannungszuckung7 * *). Eine andere Ausdrucksweise fiir diesen zweiten 
Satz lautet, daB Streckung des Muskels auch dann zu yermehrter Warme
bildung fiihrt, wenn sie nur fiir die Dauer der Zuckung stattfindet. Es ist 
demnach yorauszusagen, daB
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3. die Uberlastungszuckung mehr Warme liefert, ais die freie Zuckung 
gleicher Anfangsspannung 1).

4. Das gleiche gilt fiir die Zuckung mit Anschlag2), mit Anfangs- 
.hemmung 3) und fiir die Zuckung mit tragen Massen 4). Wenn im letzteren 
Falle die Warmebildung gegeniiber der ungehinderten Langenzuckung ver- 
gróBert ist, obwobl der Muskel, nachdem er die tragen Massen abgeworfen 
hat, leer zuriickkehrt, so beweist dies, daB die mechanischen Bedingungen im 
Anfangsstiick der Zuckung von ausschlaggebender Bedeutung sind. Wenn 
Starkę die Warmebildung iiber eine gewisse Grenze des TragheitsmomenteB 
wieder abnehmen sah, wenn Fick und Schenck die Schleuderzuckung manch- 
mal etwas starker warmebildend fanden ais die Spannungszuckung gleicher 
Ausgangsliinge, so diirfen diese Ergebnisse wohl ais durch die Schwierigkeiten 
der Methode bedingte Storungen betrachtet werden 6).

5. Umgekehrt wird durch Unterstiitzung des spannenden Gewichtes der 
Warmeausschlag geringer, Heidenhain6), Blix7). Hierher gehort auch 
die Beobachtung von Schenck und Bradt8), daB zwei summierte Langen- 
zuckungen weniger Warme geben ais zwei einander rasch folgende, aber ganz 
getrennte. Die Erwarmung zeigt ein Minimum, wenn die zweite Zuckung. auf 
dem Gipfel der ersten beginnt, d. h. wenn die Verkurzung ein Maximum 
wird. Werden dagegen zwei Spannungszuckungen summiert, so nimmt die 
Erwarmung mit dem Reizinteryall stetig, aber nicht proportional zu.

6. Wird der (stets gleich lange Zeit) tetanisierte Muskel zyklisch defor- 
miert, so ist die Warmebildung erheblich geringer, wenn die Deformation 
vom unbelasteten Zustande ausgeht (d. h. aus Belastung und nachfolgender 
Entlastung besteht), ais im umgekehrten Falle. Dieses von Fick aufgedeckte 
Verhalten9) erklart sich, wie Blix ausfiihrt10), aus dem Umstande, daB die 
beiden Astę der Indikatorkurve hóher liegen (d. h. bei geringerer Lange des 
Muskels gezeichnet werden), wenn die zyklische Deformation mit der Dehnung 
beginnt, ais wenn der Muskel zuerst belastet, dann tetanisiert, entlastet und 
wieder gedehnt wird.

') Heidenhain, Mechan. Leistung, Warmeentwickelung usw. S. 106; Blix, 
Skand. Arch. f. Physiol. 12, 115, 1902. — ') Heidenhain, a. a. O. S..109; Blix, 
a. a. O. S.115. — 8) Fick, Myotherm. Untersuch. 1884, S. 259, 260, 265; Schenck, 
Arch. f. d. ges. Physiol. 52, 513, 1892. — 4) Fick, Myotherm. Untersuch., S. 102, 
122—124; Starkę, Abhandl. d. Ges. d. Wiss. Leipzig 16, 1, 1890; Blix, a. a. O. 
1901, S.115. — ‘) Vgl. O. Frank, a. a. O. S. 453. — “) A. a. Q. S.,111. — 7) A. a. O, 
8-117. — 8) Arch. f. d. ges, Physiol. 55, 143, 1893. — ’) Ebenda 51,. 363, 1892. — 
'") Skand. Arch. f. Physiol. 12, 117. — n) Myotherm. Untersuch. S. 283.

d) EinfluB der Temperatur auf die Warmebildung bei der 
Muskeltatigkeit.

Alle bisherigen Angaben iiber die Warmebildung des Kaltbliitermuskels be
ziehen sich auf Zimmertemperatur. Die erhebliche Abanderung, die der Zuckungs- 
ablauf bei yerschiedener Temperatur erfahrt, hat Fick yeranlaBt11), den EinfluB 
auf die Erwarmung des zuckenden Muskels einer Untersuchung zu unterwerfen. 
Auf die technischen Schwierigkeiten der Aufgabe, die Fick hervorhebt, kann hier 
nicht eingegangen werden. Immerhin ergeben die Versuche unzweifelhaft das von 
Fick erwartete Resultat, daB mit Erhóhung der Temperatur, alles iibrige gleich, 
die Warmebildung wachst. Zwischen 10 und 27“ ist die Zunahme fiir Langen- 
zuckungen etwa 60 Proz., wahrend die Steigerung der chemischen Reaktions- 
geschwindigkeit fiir 10’ etwa 100 Proz. betragt. Die zu erwartende GesetzmaBigkeit
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erscheint daher, wie so haufig bei biologischen Vorgangen, „durch andere Beziehungen 
verschleiert“ ‘). Noeh starker ist diese Verschleierung bei den Spannungszuckungen, 
wo die Zunahme der Muskelwarme in der hohen Temperatur sehr gering ist,

_ . Warme bei Spannungsschreibungoder sogar negatiy werden kann. Das yerhaltms .------ ---------------- r——------B ° Warme bei Langenschreibung
^oder j fandFick bei Temperaturen von 10° und darunter zu 1,3 bis 3,5, im Mittel
2,1; bei Temperaturen iiber 19°, meist aber iiber 27° zu 0,7 bis 1,4, im Mittel 1,1. Bei 
einer Wiederholung dieser Versuche fand Schenck4) die Quotienten auch von der 
Belastung abhangig, und zwar durchweg groBer bei geringer Belastung; trotzdem 
blieb der Unterschied zugunsten der niederen Temperaturen bestehen. Er yerglich 
ferner isometrische und isotonische Tetani bei yerschiedenen Temperaturen; die 
Quotienten waren hier groBer, bis zu 8,2, aber wieder in derselben Weise von 
der Temperatur abhangig wie bei den Zuckungen. Endlich hat Greife3) unter 
Schencks Leitung auch noch die Bedeutung der Reizfreąuenz fiir die fraglichen 
Quotienten untersucht und sie in der S. 488 geschilderten Weise von EinfluB ge- 
funden. Im Gegensatz zu Schencks Ergebnissen von 1894 erhielt er am warmen 
Muskel fiir alle Reizstarken hohere Werte ais am kalten Muskel, was nach ihm 
zum Teil durch die ungiinstige Beschaffenheit seiner Versuchstiere, zum anderen 
Teil aber dadurch bedingt war, dafi Schenck zur tetanischen Reizung bei ver- 
schiedener Temperatur auch verschiedene Reizfreąuenzen benutzte. Bei der Un- 
sicherheit aller Tatsachen, welche fiir den EinfluB der Temperatur auf die Warme
bildung bisher beigebracht wurden, erscheint eine kritische Diskussion derselben 
nicht durchfiihrbar.

') O. Frank, a. a. O. 8.471. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 57, 1894. — 
“) Ebenda 62, 111, 1895. — 4) Myotherm. Untersuch. 8. 75. — ’) Arch. f. d. ges. 
Physiol. 2, 423, 1869. — 6) Ebenda 11, 196. — 7) Skand. Arch. f. Physiol. 12, 116, 
1901. — a) Myothermische Untersuch., 8.35.

Die Warmebildung des yeratrinisierten Muskels ist 1872 von Fick und 
Bóhm4) untersucht und sowohl bei Zuckung wie bei Tetanus erheblich groBer ge- 
funden worden ais in der Norm. Sie weisen aber die Deutung zuriick, dafi schon 
der Einzelreiz im Veratrinmuskel einen tetanischen Vorgang auslóse.

Die abnorm groBe Warmeentwickelung des Veratrinmuskels schien die von 
Heidenhain5) zuerst ausgesprochene Vermutung zu bestatigen, daB die der 
Zuckung eigentiimliche Energieumwandlung sich auch in den absteigenden Teil der 
Kurve erstreckt. 1875 hat dann Steiner unter Heidenhains Leitung die Frage 
einer besonderen Priifung unterworfen8), indem er den nicht yeratrinisierten Muskel 
auf dei- Hohe der Zuckung bald entlastete, bald durch ein Zusatzgewicht starker 
belastete. Die Resultate entsprachen der Erwartung. Das Versuchsverfahren gibt 
aber keine Gewahr, daB die Dehnung ausschlieBlich in den absteigenden Zuckungs- 
ast fallt. In letzter Zeit hat auch Blix7) nicht naher beschriebene Versuche in 
dieser Richtung gemacht und entschieden in Abrede gestellt, dafi Eingriffe, die den 
Verlauf der Wiederausdehnung beriihren, 
zuckung EinfluB nehmen.

auf die Warmeproduktion der Muskel-

4. Der Wirkungsgrad der Muskelmaschine.
Eine indirekte Bestimmung dieses schon oben S. 479 erwahnten Wertes 

hat Fick 1869 yersucht8), indem er den Muskel einmal frei zucken laBt, das 
anderemal (durch den Arbeitssammler) auf der Hohe der Zuckung ent- 
lastet. In beiden Fallen miBt er den Ausschlag des Galvanometers, der 
natiirlich im ersten Falle, wo die geleistete mechanische Arbeit wieder ver- 
loren geht und in Warme yerwandelt wird, groBer sein muB. Die Differenz 
entspricht der im zweiten Falle geleisteten Arbeit und stellt zugleich den 
Teil des (durch den ersten Ausschlag gemessenen) Energieverlustes dar, der 
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in Arbeit iibergefuhrt werden kann. Das Verhaltnis beider gibt den ge- 
suchten Wirkungsgrad. Er findet ihn nach den notigen Korrekturen zwischen 
34 und 55 Proz.

Im Jahre 1878 kommt Fick auf den Yersuchsplan zuriick1), unter- 
nimmt aber, nunmehr ausgeriistet mit seiner neuen Thermosaule, die direkte 
Bestimmung der maBgebenden Energiewerte. Er findet die pro Gramm 
Muskel in einer Zuckung entwickelte Warmemenge in maximo zu 3,1 mikro- 
cal, entsprechend der yollstandigen Osydation von 0,0008 mg Kohlehydrat 
oder 0,0003 mg Fett. Es sei hierzu erwahnt, dafi er bei der Umrechnung 
der beobachteten Temperaturerhohung in gebildete Warmemengen die spezi- 
fische Warme des Muskels zu 1,0 annimmt. Beriicksichtigt man indessen, 
daB die thermoelektrische Temperaturmessung unter allen Umstanden zu 
kleine Werte geben muB2), so wird durch die Wahl der zu groBen Konstantę 
eine Art Ausgleichung geschaffen. Die Versuche wurden in der Weise aus- 
gefiihrt, daB der Muskel jedesmal drei rasch sich folgende Zuckungen aus- 
fuhrte, dereń Hohe yerzeichnet und zur Arbeitsberechnung benutzt wurde 
unter der Voraussetzung, daB dieselbe wirklich nutzbar gemacht und nicht 
wieder yerwiistet worden sei. Die Arbeit wurde dann in kalorischem MaBe 
ausgedriickt. Aus der Diyision der frei gewordenen Warmemenge durch das 
kalorische ArbeitsmaB ergeben sich Werte, die dem Wirkungsgrade rezi- 
prok sind.

Die gleichen Versuche und ihre rechnerische Verwertung finden sich 
dann auch in Ficks Monographie 3) angefiihrt, nur insofern korrigiert, ais 
die spezifische Warme des Muskels zu 0,8 angenommen ist (vgl. auch S. 173). 
Die fraglichen Quotienten liegen in diesen Versuchen zwischen 16,7 und 3,7; 
der Wirkungsgrad demnach zwischen 6 und 27 Proz.

Belastung 
des 

Muskels

Temperatur- 
erbohung 
in V ® 1,1 /1000

Warmemenge 
in

Mikrokalorien

Arbeit 
in Grammilli- 

meter

Kalorisches 
Aquivalent 
der Arbeit

Verhaltnis 
der Warme 
zur Arbeit

0 5,1 14,6 — _ _
20 6,3 18,3 465 1,09 16,7
40 6,8 19,7 802 1,88 10,5
80 8,3 23,9 1402 3,34 7,1

120 8,4 24,2 1914 4,50 5,4
160 8,9 25,8 2402 5,64 4,6
200 8,9 25,6 2905 6,83 3,7
160 9,1 26,2 2402 5,64 4,6
120 8,1 ' 23,3 1914 4,50 5,2
80 7,6 21,9 1420 3,34 6,6
40 6,7 19,5 819 1,92 10,2
20 6,2 18,0 465 1,09 16,6

0 4,6 13,4 — — —

Man sieht, daB mit steigender Belastung die Warmebildung des Muskels 
wachst, gleichzeitig aber auch die Arbeitsleistung, und zwar rascher ais

') Myothermische Untersuch. S. 102; Arch. f. d. ges. Physiol. 16, 58, 1878. — 
!) Vgl. oben S.483; O. Frank, Ergebnisse 3 (2), 376. — a) Mechanische Arbeit 
u. "Warmeentwickelung bei der Muskeltatigkeit, S. 221.
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weiterer 
und der 
Warme- 
der Ver-

Es

erstere; der Wirkungsgrad nimmt daher mit der Belastung zu. Bei 
VergróBerung der Last hatte das Arbeitsmaximum erreicht werden, 
Wirkungsgrad wieder abnehmen miissen, yorausgesetzt, daB die 
bildung kein Zeichen von Ermiidung gezeigt hatte, was innerhalb 
suohsreihe von Fick tatsachlich so gut wie yollstandig vermieden war. 
ist also eine nur in den Grenzen der angefiihrten Versuchsreihe gultige Deu
tung der Ergebnisse, wenn Fick1) schreibt: „Es wird ein um so gróBerer 
Bruchteil der gesamten chemischen Arbeit auf mechanische Wirkung ver- 
wendet, je gróBer die Kraft ist, die sich der Zusammenziehung des Muskels 
widersetzt.11 Wird eine Spannungszuckung ausgefiihrt, wobei die der Zu
sammenziehung sich widersetzende Kraft so groB ist, daB sie nicht iiber- 
wunden werden kann, so sollte nach obigem Satze der Wirkungsgrad ein 
Maximum sein, wahrend er tatsachlich Nuli ist.

l) Myotherm. Untersuch. S. 124.

In seiner wiederholt erwahnten Abhandlung ist auch Metzner (S. 124) 
auf die Frage eingegangen: „einen wie groBen Teil der frei werdenden 
chemischen Spannkraft der Muskel auBersten Falles in Arbeit umsetzen kann“. 
Er macht hierbei aufmerksam, daB ein Teil der aus Hubhóhe und Gewicht 
sich berechnenden Totalarbeit nur die Zuriickgewinnung der durch das 
Gewicht an ihm geleisteten Dehnungsarbeit darstellt. Erst wenn dieser ais 
yerlorene Arbeit bezeichnete Betrag von der Totalarbeit abgezogen wird, 
erhalt man die nutzbare Arbeit, die physiologisch allein von Interesse ist. 

lTutzbcirGBildet man die Ouotienten -----—----------- , die natiirlich immer kleiner sind ais
Warme

• totale Arbeit ,die m der Regel benutzten Ouotienten ——---------, so laBt sich das W achsens Warme
derselben mit der Reizstarke sehr deutlich aufweisen.

Zur Bestimmung der absoluten Werte des fraglichen Quotienten be- 
rechnet er zunachst aus der gemessenen Dehnung des Muskels die Dehnungs
arbeit oder yerlorene Arbeit unter der Voraussetzung, daB die Dehnung der 
Spannung proportional ist. Die Dehnungsarbeit wird hierbei natiirlich etwas 
zu groB (und die nutzbare Arbeit etwas zu klein) befunden. Er laBt ferner 
das von dem zuckenden Muskel gehobene Gewicht, im Gegensatz zu Fick, 
nicht wieder zuriickfallen, sondern bewirkt durch eine sinnreiche Benutzung 
des Arbeitssammlers, daB der vom Muskel gehobene Rahmen samt Gewicht 
erst beim Herabsinken das Rad des Arbeitssammlers und die mit ihm noch 
yerbundenen tragen Massen in Drehung yersetzt. Hierdurch wird die yom 
Muskel geleistete Arbeit tatsachlich nach auBen abgeleitet (zur Uberwindung 
der Reibung yerbraucht) und zugleich erreicht, -daB das langsam sinkende 
Gewicht den Muskel in die Anfangsspannung zuriickbringt ohne erwarmende 
Erschutterung.

Wird mit dieser Art der Beanspruchung des Muskels die Warmemessung 
nutzbare Arbeit 

yerkniipft, und, wie dies Metzner getan hat, der Quotient -----Warme-------

gebildet, so gibt derselbe, nicht wie bei Fick, den Bruchteil der ganzen frei 
werdenden Energie, der in Gestalt von mechanischer Arbeit auftritt, sondern 
das Yerhaltnis der beiden Summanden der Warmetónung. Aus den im 
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Anhang zu Metzner s Abhandlung mitgeteilten Versuchsergebnissen ist zu er- 
sehen, dafi der Quotient den Wert 1 nicht seiten erreicht und sogar iiber- 

4
schreitet. Der hóchste beobachtete Wert ist 1,35 oder rund -, d. h., in die3
Ficksche Ausdrucksweise iibersetzt, 57 Proz. der frei gewordenen Energie 
sind in Gestalt nutzbarer Arbeit aufgetreten.

Merkwiirdigerweise ist bei Untersuchung des Wirkungsgrades bisher 
dem Verhalten des „ ermiideten “ Muskels keine Beachtung geschenkt worden, 
obwohl bereits Heidenhain darauf aufmerksam gemacht hat, dafi bei langerer 
Inanspruchnahme des ausgeschnittenen Muskels die Warmebildung sehr klein 
wird, bei noch erheblicher mechanischer Leistungsfahigkeit. Hier mufi der 
Wirkungsgrad besonders hohe Werte erreichen. Die Erscheinung wird man 
auf Grund der Versuche Fletchers so aufzufassen haben, dafi infolge un- 
zureichender Zufuhr von Sauerstoff die oxydativen Spaltungen unvollstandig 
verlaufen. Da der Muskel trotzdem kraftig zu arbeiten yermag, so liegt die 
Annahme nahe, dafi auch am frischen Praparat nur ein Teil der frei werden- 
den Energie mit den mechanischen Aufierungen der Muskeltatigkeit not- 
wendig und untrennbar yerkniipft ist, wahrend der Rest auf Rechnung einer 
sekundaren Reaktion zu setzen ist, die nur bei ausreichender Sauerstoff- 
spannung eintritt. Wie weiter unten zu erbrtern sein wird, ist die 
Feststellung des maximalen Wirkungsgrades von grofier Wichtigkeit fiir 
das Verstandnis der Energieumwandlung im Muskel. Yersuche an der- 
artig „ ermiideten “ Muskeln kónnten daher theoretisch sehr bedeutungs- 
voll werden.

V. Die Lebensdauer ausgesclinittener Muskeln und ihre Abhangig
keit von der chemischen Beschaffenlieit der Umgebung.

A. Konservierende, lah.men.de und tótende Einwirkungen auf die
selben.

1. Wirkung der Salze der Alkalien und alkalischen Erden.
Im Abschnitt iiber den Stoffwechsel des Muskels wurde, hauptsachlich 

auf Grund der Versuche Fletchers, darauf hingewiesen, dafi von dem 
Augenblicke der Abtrennung des Muskels sein Stoffwechsel sich andert, zu
nachst stark zuriickgeht und spater mit der Ausbildung der Starre und mit 
dem Absterben eine andere Richtung nimmt.

Auf die Dauer dieser Prozesse bzw. auf den Zeitpunkt ihres Eintrittes hat 
vor allem die Temperatur einen sehr groBen EinfluB insofern, ais niedere Tem
peraturen alle Zeiten yerlangert. Nach Oyerton1) halt sich die Erregbarkeit 
von Nervmuskelpraparaten in Ringerlósung bei Temperaturen, die nur wenig iiber 
0° liegen, wahrend 15 bis 20 Tagen fast unyerandert, d. h. etwa achtmal so lange 
ais bei 20°.

*) Beitrage zur allg. Muskel- und Neryenphysiol. III; Arch. f. d. ges. Physiol. 
105, 256, 1904. — *) Journ. of Physiol. 28, 476, 1902.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Die Dauei- der Erregbarkeit wachst ferner innerhalb gewisser noch nicht 
naher bekannter Grenzen mit der Sauerstoffspannung, wie Fletcher2) in ein- 

32
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wandfreier Weise gezeigt hat. Dort sind auch die alteren Angaben iiber diese 
Frage beriicksichtigt *).

Von gróBter Bedeutung bei allen solchen Versuchen, die sich móglichst 
lange Erhaltung des ausgeschnittenen Muskels zum Ziele setzen, ist die Ver- 
hiitung des Wasserverlustes. Am leichtesten wird dieser Forderung dadurch 
geniigt, daB man den Muskel in Lósungen einhangt, die ihm weder Wasser 
entziehen, noch ihn ąuellen machen. Die Lósung darf ferner keine dem 
Muskel schadigenden Stoffe enthalten und muB geniigend mit Sauerstoff 
gesattigt sein. Defibriniertes Blut oder auch Serum des betreffenden Tieres 
sind hierzu wohl die besten Zusatzfliissigkeiten, doch ist zu bedenken, dafi 
diese eiweiBreichen Lósungen sich leicht zersetzen, auch ist ihre yerwickelte 
Zusammensetzung fiir viele Versuche nachteilig. Das Streben nach einfacher 
zusammengesetzten und doch Gleiches leistenden Ersatzlósungen, sogenannten 
indifferenten oder physiologischen Lósungen ist daher yerstandlich.

Die wissenschaftliche Untersuchung dieser Frage beginnt mit 0. Nasse2). 
Er ermittelte fiir eine groBe Zahl von Alkalisalzen die giinstigsten Konzen- 
trationen, d. h. jene, in welchen Froschmuskeln am langsten ihre Erregbarkeit 
behielten. Er fand bei den Natriumsalzen mit Ausnahme des Fluorids und 
des sekundaren Karbonats die fraglichen Konzentrationen annahernd dem 
Molekulargewicht proportional und zwischen ł/9 und 1/10 normal liegend. 
Fiir das Chlorid, das sich allen anderen Natriumsalzen uberlegen zeigte, 
bestimmte er die beste Konzentration im Mittel zu 0,6 Proz. Er ver- 
mutet, dafi diese giinstigsten Lósungen „dieselbe endosmotische Kraft besitzen 
wie die Muskeln11 (S. 118) und findet die Vermutung insoweit bestatigt, ais 
die Muskeln in ihnen nur wenig (um 4 bis 8 Proz.) an Gewicht zunehmen. 
Genauere Angaben iiber diese Bestimmungen fehlen.

l) Uber die lange Lebensdauer in Borsaure s. Oyerton, Arch. f. d. ges.
Physiol. 92, 243, 1902. — 9) Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 97, 1869. — 3) Ebenda 
92, 115, 1902; 105, 176, 1904.

Fiir die Lósungen der Kali- und Ammoniumsalze lieBen sich derartige 
Beziehungen nicht auffinden. Die Lebensdauer der Muskeln in ihnen war, 
yerglichen mit den aąuimolekularen Lósungen der entspreehenden Natrium- 
salze, stets yerkiirzt. In eine Diskussion der schadlichen Wirkung jener Salze 
sowie des Natriumfluorids wird nicht eingetreten. Die ungiinstige Wirkung 
des Karbonats wird seiner alkalischen Reaktion zugeschrieben.

Ais eine Fortsetzung der Versuche von Nasse konnen einige der Ar- 
beiten von 0verton gelten 3), wenn auch ihre Fragestellung wesentlich weiter 
ausgreift. Der Gesichtspunkt, der hier vor allem in den Vordergrund tritt, 
ist die Frage nach der Durchlassigkeit der Muskelfaser, insbesondere ihrer 
oberflachlichen Grenzschicht fiir die Bestandteile der sie umgebenden Lósung. 
Die Frage nach einer indifferenten Lósung kann ais ein spezieller Fali der 
yorerwahnten betrachtet werden. Ais Priifstein der Durchlassigkeit diente 
das Verhalten des Muskelgewichtes, in einzelnen Fallen auch andere Kenn- 
zeichen. Die hauptsachlichsten Ergebnisse sind folgende:

Froschmuskeln (yorwiegend der Sartorius) behaupten in der Regel in 
0,7 Proz. Kochsalzlósung durch etwa 12 Stunden ihr Gewicht, nehmen dann 
in den folgenden 12 bis 24 Stunden um ein geringes ab, um weiterhin nach 
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dem Erlóschen der Erregbarkeit durch reichliche Wasseraufnahme betracht- 
lich zuzunehmen. Letzteres ist eine Erscheinung des Absterbens. Mit 
Kochsalzlosungen von etwas abweichendem Prozentgehalt setzt sich der Sar- 
torius in langstens 3 Stunden, der Gastrocnomius in 5 bis 12 Stunden ins 
Gleichgewicht. In Salzlósungen, dereń osmotischer Druck gleich dem des 
Froschblutes ist (0,65 Proz.), nehmen die Muskeln etwas an Gewicht zu, was 
sich aller Wahrscheinlichkeit nach in der Weise erklart, daB das EiweiB der 
Muskellymphe nicht oder nur auBerst langsam durch das Perimysium hin- 
durch in die umgebende Lósung austreten kann. Die Lymphe behauptet 
daher einen um den partiellen osmotischen Druck des Eiweifies erhóhten 
osmotischen Druck1). Aus der Gewichtskonstanz in 0,7 Proz. Na Cl folgt 
ferner, dafi das Kochsalz bzw. dessen Ionen nicht merklich in den Muskel 
eindringen.

‘) Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 128 und 235. — 2) Ebenda 92, 133—142. —
3) Ebenda 92, 144—145. — 4) Ebenda 92, 150.

32*

Wird der Sartorius in hypotonische Kochsalzlosungen gebracht, so 
nimmt er Wasser auf und stellt sich in langstens 3 Stunden auf ein neues 
grófieres Gewicht ein. Dasselbe ist aber nicht dem jeweiligen osmotischen 
Druck der Salzlósungen umgekehrt proportional. Der Muskel nimmt z. B. 
bei Ubertragung aus einer 0,7 proz. Kochsalzlósung in eine halb so starkę 
nicht um sein ursprungliches Gewicht zu, er nimmt nicht einmal so yiel 
Wasser auf, ais er zu Anfang des Versuches enthielt, sondern nur etwa 
die Halfte dieses Betrages. Es widerspricht daher den Tatsachen, den 
Muskel ais eine mit Fliissigkeit gefiillte Blase oder ais ein Gemenge von 
fester Substanz und wasseriger Lósung zu betrachten; es muB yielmehr an- 
genommen werden, daB ein gewisser, seiner Menge nach nicht bekannter Teil 
des Muskelwassers in der Form von „Quellungswasser“ yorhanden ist 2). Es 
ist sogar nicht ausgeschlossen, daB die Phase einer echten wasserigen Lósung 
im frischen Muskel ganz oder zum gróBten Teile fehlt, wie Oyerton daraus 
schlieBt, daB die Muskeln, die frisch durchsichtig sind, in hypotonischen 
Lósungen triib und undurchsichtig werden, um so mehr, je yerdiinnter die 
Lósung ist. Ubrigens zeigen die Muskeln in solchen Lósungen, bis herab zu 
0,4 Proz. Na Cl, keine yerminderte, sondern sogar eine etwas gesteigerte Er
regbarkeit, ihre Lebensdauer ist nicht yerkiirzt; doch sind sie empfindlicher 
gegen Narkotika ais frische Muskeln. In 0,2 Proz. Kochsalz yerlieren Sar- 
torien in 1 Stunde ihre Erregbarkeit und in etwa 2 Stunden ihre normalen 
osmotischen Eigenschaften, d. h. es wird die Grenzschicht des Protoplasmas 
sowohl fiir Chlornatrium wie fiir phosphorsaures Kalium durchgangig 3). Die 
Neryenendigungen im Muskel werden noch rascher geschadigt4).

Werden Froschmuskeln in hypertonische Kochsalzlosungen gebracht, 
so nehmen sie an Gewicht ab und zeigen gleichzeitig eine dauernde Unruhe, 
sogenannte „spontane“ Zuekungen. Die Lósungen werden yon 0,9 Proz. 
Na Cl ab schlecht ertragen, die Muskeln yerlieren in wenigen Stunden ihre 
Erregbarkeit und nehmen dann bedeutend an Gewicht zu, was auf dem 
Verlust ihrer normalen osmotischen Eigenschaften beruht. Die Erregbarkeit 
der Muskeln bleibt langer erhalten, wenn die Ilypertonie der umgebenden 
Lósung durch Zusatz yon Rohrzucker zur Kochsalzlósung yon 0,65 Proz. 
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erreicht wird. Unter allen Umstanden bleibt die Gewichtsabnahme des erreg
baren Muskels in diesen Lósungen gering, weil nacbweislich der groBte Teil 
des aus den Muskelfasern austretenden Wassers in der Zwischenflussigkeit, 
d. h. innerhalb des Perimysiums verbleibt. Die Gewichtszunahme nachYerlust 
der Erregbarkeit ist hauptsachlich durch die gro tiere Diffusibilitat des Na Cl 
gegeniiber den Salzen des Muskels bedingt. Uber das ungleiche Verhalten 
yerschiedener Froschmuskeln bzw. der kurzeń Zehenmuskeln muB auf die 
Abhandlung yon Oyerton1) yerwiesen werden.

') Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 159. — 2) Ebenda 105, 251. — 3) Ebenda 92, 
376. — 4) Ebenda 105, 212, 218, 222, 228, 232. — s) Sitzungsber. d. phys.-med. Ges. 
Wurzburg 1905, S.2. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 105, 176—290, 1904.

Wird die Konzentration des Kochsalzes in der Umgebung des Muskels 
yermindert, indem gleichzeitig durch Zugabe yon Rohrzucker oder anderen 
nicht eindringenden Anelektrolyten fiir Erhaltung des nótigen osmotischen 
Druckes gesorgt wird, so yerliert der Muskel (und wie die weitere Unter
suchung zeigte, auch der Neryenstamm, sowie das Neryenendorgan2) seine 
Erregbarkeit fiir jede Art yon Reiz, sobald der NaCl-Gehalt der Lósung 
unter 0,07 Proz. herabsinkt. Wird daher ein Muskel in eine reine isos- 
motische Rohrzuckerlósung yersenkt, so wird er in einer yon seiner GroBe 
abhangigen Zeit yollig unerregbar, gewinnt aber seine Erregbarkeit wieder, 
wenn die angegebene Menge Kochsalz oder aąuiyalente Mengen eines an
deren Na-Salzes zugegeben werden. Die Erregbarkeit ist demnach abhangig 
von der Konzentration der Na-Ionen. Ein Ersatz derselben ist móglich 
durch Li 3) und in sehr beschranktem Mafie durch Cs, Am, Ca, Ba und Mg 4). 
In jungster Zeit hat Oyerton gefunden, dafi das salzsaure Tetramethylamin 
ein recht guter Ersatz fiir Na Cl und Li Cl ist5). Aus diesen Erfahrungen 
und noch spater zu erwahnenden folgt, dafi die Bedeutung der genannten 
Stoffe fiir die Erregbarkeit anscheinend nichts mit ihren sonstigen giinstigen 
oder ungiinstigen Wirkungen auf die Muskelfaser zu tun hat und lediglich 
eine Funktion ihrer Ionenbeweglichkeit ist.

Die Wirkung der Salze der iibrigen Alkalien und der alkalischen Erden 
ist ebenfalls yon Oyerton einer genauen Priifung unterzogen worden6).

Sehr merkwiirdig ist die Wirkung der Kaliumsalze auf den Muskel. 
Um dieselbe rein beobachten zu kónnen, ist es nicht statthaft, den Muskel direkt 
in das betreffende Kaliumsalz einzuhangen. Es mufi yielmehr das Chlornatrium 
erst aus der Zwischenflussigkeit entfernt werden, was durch Versenken des 
Muskels in Rohrzuckerlósung gelingt. Fiihrt man dann den Muskel in die 
isotonische Lósung eines Kaliumsalzes iiber, so ist der Erfolg yerschieden, 
je nachdem ein Halogensalz bzw. das Nitrat, oder das Salz einer anderen 
Saure gewahlt wird. Die Halogensalze und das Nitrat lahmen zunachst den 
Muskel, d. h. sie machen ihn unerregbar fiir jede Art yon Reiz; sehr bald 
gesellt sich aber eine Schadigung des Muskels hinzu, die sich in einer all- 
mahlichen Zunahme des Gewichts, bis zum doppelten des Anfangswertes, 
aufiert. Lange beyor der Muskel diesen starken (nicht mit Verkiirzung yer- 
bundenen!) Quellungszustand erreicht, ist er abgeBtorben (ein Sartorius z. B. 
langstens in 1 bis 2 Stunden), d. h. durch Riickfiihrung in normale Kochsalz- 
lósung (direkt oder durch Rohrzucker) nicht mehr erregbar zu machen.
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Eine Reihe anderer Kalium salze, wie das sekundare Phosphat, das neu- 

trale Sulfat, das Tartrat, das Athylosulfat und das Acetat lahmen zwar auch 
den Muskel, schadigen ihn aber nicht und bewirken auch keine Gewichts- 
zunahme desselben. Letztere Erfahrung schlieBt die Annahme aus, daB die 
fraglichen Salze in merklichen Mengen in die Muskelfasern eindringen. Zur 
Lahmung scheint lediglich die Anwesenheit der Kaliumsalze in der 
Zwischenfliissigkeit zu geniigen bzw. der Kaliumionen, da bei der gleich- 
artigen Wirksamkeit aller Kaliumsalze in dieser Richtung wohl dem Kalium- 
ion der Erfolg zugeschrieben werden muB. Ob der r uh en de Muskel fiir 
Kaliumionen durchgangig ist (was er bekanntlich fiir Na-Ionen nicht ist), 
wird durch die erwahnten Erfahrungen weder bewiesen noch widerlegt. Es 
wird sich weiter unten Veranlassung finden, diese Frage zu erórtern.

Die abtótende Wirkung der Halogensalze des Kaliums sowie seines Ni- 
trats kann dagegen nur den nicht dissoziierten Molekulen dieser Salze zu
geschrieben werden, die zunachst die oberflachlichen Schichten der Muskel
fasern schadigen, ihre osmotischen Eigenschaften vernichten und hierauf in 
die Fasern eindringen, was in dereń Gewichtszunahme zum Ausdruck kommt. 
Hier handelt es sich um einen offensichtlichen Diffusionsaustausch, bei dem 
die Halogene (bzw. das Nitrat) der Zwischenflussigkeit gegeniiber den Phos- 
phaten der Fasern im Vorteil sind.

Eigentumliche Verhaltnisse findet man bei der gleichzeitigen An
wesenheit yerschiedener Salze der Alkalien und alkalischen Erden in 
der Zusatzfliissigkeit. „In gemischten Lósungen von Na Cl und KC1, die mit 
einer 6 bis 7proz. Kochsalzlósung isotonisch sind, yerlaufen die Vergiftungs- 
erscheinungen der Muskeln langsamer ais in reinen Kaliumchloridlósungen 
von demselben osmotischen Druck, doch findet das totale Absterben von Sar- 
torien noch in (calciumfreien) Lósungen, die nur 0,15 Proz. KC1 enthalten, 
bei Zimmertemperatur stets in weniger ais 24 Stunden statt 1).“

*) Oyerton, Arch. f. d. ges. Physiol. 105, 192, 1904. — ł) Ebenda S. 195. — 
a) Ebenda S. 197.

Kleinere Mengen von KC1 bis herab zu 0,065 Proz. in normaler Koch
salzlósung bedingen nur eine Lahmung der Muskeln, von der sie sich auch 
nach langerem Verweilen wieder yollig erholen kónnen. In 0,65 Na Cl 
-|- 0,06 Proz. K Cl sind die Muskeln schwach und nur lokal erregbar und 
auch bei geringeren Konzentrationen bis herab zu 0,03 Proz. KC1 ist die 
yerminderte Erregbarkeit mehr oder weniger deutlich ausgepragt. In Ló
sungen mit 0,02 Proz. KC1 ist eine Schadigung der Erregbarkeit nicht mehr 
nachweisbar und die Muskeln bleiben in ihnen eher langer am Leben ais in 
reinen Kochsalzlosungen 3). Die lahmende Grenzkonzentration des K Cl ist 
indessen keine absolute. Sie ist nicht nur fiir yerschiedene Muskeln (im ana
tomischen Sinne) yerschieden, sondern auch abhangig yon der Konzentration 
des Kochsalzes. In einer Lósung yon 4,5 Proz. Rohrzucker -|- 0,15 Proz. Na Cl 

0,04 Proz. K Cl werden Muskeln yollig gelahmt und eine Lósung yon 5 
bis 6 Proz. Rohrzucker + 0,08 Proz. Na Cl 0,02 Proz. KC1 setzt die Er
regbarkeit sehr stark herab 3).

Rb Cl und Cs Cl tóten den Muskel wie KC1, nur langsamer und die dabei 
auftretende Quellung ist geringer. Die minimale, molekulare, lahmende 
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Konzentration ist fiir die drei Salze nahezu gleich. Auch Am Cl steht in seinen 
lahmenden bzw. schadigenden Wirkungen auf den Muskel dem KC1 nahe, ist 
aber schwacher. Wie die yorgenannten Salze, dringt es nicht merklieh in die 
Muskelfasern ein, solange schadigende Konzentrationen yermieden werden.

Die Versuche mit den Chloriden der alkalischen Erden ergaben zunachst 
fiir CaCl2, daB eine Lósung von 0,2 Proz. Ca Cl2 + 0,5 bis 0,6 Proz. Na Cl 
indifferent ist. In 0,2 bis 0,4 Proz. CaCl2 + 0,4 Proz. Na Cl ist die Erreg
barkeit der Muskeln yerringert, in 1 Proz. CaCl2 Na Cl, ebenso aber auch 
in 0,2 Proz. CaCl2 Rohrzucker bis zur Isotonie sterben die Muskeln in 
wenigen Stunden ab, wobei sie an Gewicht in der Regel anfangs ab- und 
spater zunehmen 1). CaCl2 wirkt also wie KC1 in Abwesenheit yon Na Cl 
schadlicher ais im Verein mit diesem. DaB kleine Mengen yon CaCl2 die 
Erregbarkeit von Na-freien Muskeln fiir kurze Zeit wieder herstellen konnen, 
wurde bereits oben (S. 500) erwahnt. Ahnlich wie Ca Cl2 yerhalten sich 
SrCl2 und MgCl2, doch wirken sie schwacher, d. h. sie werden auch in hóhe
ren Konzentrationen (innerhalb der stets isosmotischen Lósungen) ziemlich 
gut ertragen.

’) Uber die Erklarung dieser Gewichtsanderungen vgl. Oyerton, ebenda 105,
225. — !) Journ. of Physiol. 4, 29 u. 222, 1883; 7, 118 u. 291, 1886; 18, 425,
1895. — s) Ebenda 8, 20, 1887. — 4) Ebenda 4, 370, 1883. — 6) Arch. f. experim.
Pathol. und Pharmakol. 32, 297, 1893. — 6) Journ. of Physiol. 18, 332, 1895. —
7) Zentralbl. f. Physiol. 1894, 8. 166. — 8) Journ. of Physiol. 18, 318, 1895.

BaCl2 zeigt in seinen Wirkungen auch insofern Verwandtschaft mit den 
yorerwahnten Salzen, ais es in 2 proz. Lósung imstande ist, dem Zuckermuskel 
fiir kurze Zeit eine, wenn auch nur geringe und auf den Reizort beschrankte, 
Erregbarkeit zu yerleihen. Im iibrigen ist es, wie lange bekannt, ein hef- 
tiges Muskelgift, das selbst in Verdiinnungen yon 1:20 000 die Muskeln 
innerhalb 12 Stunden tótet.

2. Gegensatzliche Wirkungen von Alkali- und Erdalkalisalzen.
Es ist eine hauptsachlich durch die Arbeiten von S. Ringer gesicherte 

Erfahrung, daB Calciumsalze eine gegensatzliche Wirkung gegeniiber Kalium-, 
Natrium- und Ammoniumsalzen ausiiben 2), indem sie die schadigenden und 
erregenden Wirkungen der letzteren yerringern oder aufheben und ebenso 
auch die Kontraktur, die in reiner Kochsalzlósung zuckende Muskeln auf- 
weisen3). Eine Calcium enthaltende Kochsalzlósung ist daher ein weit 
besseres Konseryierungsmittel fiir Muskeln ais eine reine Kochsalzlósung; die 
besten Ergebnisse erzielte Ringer mit einer Lósung, die neben Kochsalz 
kleine Mengen von KC1 und CaCl2 enthielt, die seitdem ais Ringerlósung 
bezeichnet wird. Ringer fand ferner, daB das CaCl2 durch Strontium- 
chlorid, nicht aber durch Baryumchlorid und daB das Kaliumchlorid durch 
Rubidiumchlorid in aąuimolekularer Konzentration yertreten werden kann 4).

Locke, der die Beobachtungen Ringers gegen die Einwiirfe Alba- 
neses 5) yerteidigte 6), erkannte, daB in reinen Kochsalzlósungen die Uber- 
leitung der Erregung vom Nery auf den Muskel nach kurzer Zeit erschwert 
und spater ganz aufgehoben ist und daB durch kleine Mengen von Ca Cl2 die 
Leitung wieder hergestellt wird7). Von groBer Wichtigkeit war ferner dei- 
von Locke gefiihrte Nachweis8), daB das destillierte Wasser, wenn es bei 
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seiner Darstellung oder Aufbewahrung mit gewissen Metallen in Beriihrung 
kommt, giftige Eigenschaften ’) gewinnt. Er war dadurch in der Lagę, 
mancherlei Widerspriiche in den Angaben friiherer Autoren aufzuklaren und 
fiir die Zusammensetzung einer die Tatigkeit des Warmbluterherzens 7 bis 
8Stunden erhaltenden Lósung folgende Vorschrift aufzustellen: 0,9 Proz. Na Cl, 
0,02 Proz. CaCl2, 0,02 Proz. KC1, 0,02 Proz. NaHCO3, Sattigung mit Sauer
stoff bei Atmospharendruck. Ais ernahrenden Zusatz wandte er mit gutem 
Erfolge 0,1 Proz. Dextrose an 2). Die hohe Bedeutung der drei Chloride des 
Natriums, Kaliums und Calciums fiir die Tatigkeit und den Tonus des isolierten 
Herzens und seiner Teile ist in neuerer Zeit namentlich von Howeil3) sowie 
von Greene4) nachgewiesen worden.

Nach Overton5) ist die Bedeutung des Calciums eine noch weiter- 
gehende, indem es, in kleinen Mengen zugesetzt, dem Muskel eine grófiere 
Widerstandskraft yerleiht gegen Wasserentziehung 6), gegen die lahmenden 
bzw. schadigenden Wirkungen von Kalium-, Rubidium-, Calcium-, Ammonium- 
und Aminsalzen und auch gegen die des Baryumchlorids. Mg Cl2 besitzt diese 
Eigenschaften nicht. Die giinstige Wirkung, die Ca Cl2 auf die Kaliumlahmung 
der Muskeln ausiibt, ist an die Gegenwart yon Natrium gebunden7).

Die Erschwerung bzw. Aufhebung der Erregungsleitung vom Nery auf 
den Muskel bei Entziehung des Na (Locke, s. oben) ist von Cushing8) und 
Oyerton bestatigt worden. Noch rascher wird, wie letzterer Forscher fand, 
die indirekte Erregbarkeit durch Kaliumsalze aufgehoben (Rubidium- und 
Casiumsalze wirken ahnlich), wozu um so kleinere Mengen gentigen, je 
weniger Kochsalz in der Lósung yorhanden ist. CaCl2 und SrCl2 sind, analog 
ihrem schiitzenden Einflusse auf den Muskel, auch hier imstande, die curare- 
artige Wirkung des Kaliums und seiner Verwandten zu mafiigen oder auf- 
zuheben, eine Eigenschaft, die dem Ba und Mg fehlt.

Auf Grund gewisser Uberlegungen hat Oyerton es wahrscheinlich 
gemacht, daJB die Aufhebung der indirekten Erregbarkeit in reiner Kochsalz- 
lósung auf der teilweisen Dissoziation einer organischen Calciumyerbindung 
in der Kittsubstanz zwischen Nery und Muskel beruht9).

3. Die Wirkung organischer Substanzen auf den Muskel.
Wahrend die bisher betrachteten Verbindungen, die gewóhnlichen Salze 

der Alkalien und der alkalischen Erden bzw. dereń Ionen, in die unyer- 
sehrten, ruhenden Muskelfasern nicht oder nur in auBerst geringen Mengen 
aufgenommen werden, finden sich unter den organischen Verbindungen eine 
aufierordentlich groBe Zahl von Stoffen, die mehr oder weniger rasch ein- 
dringen und dann meist eine im wesentlichen ubereinstimmende, die sog. 
narkotisierende Wirkung entfalten. Dieselbe besteht in einer Unterbrechung 
der Lebensvorgange, die, sofern die Narkose nicht zu lange dauert, yoll
standig zuriickgeht, sobald die Stoffe aus den Fasern wieder entfernt werden.

') Oligodynamische Wirkungen nach Nageli, Denkschr. d. schweiz. naturf. 
Ges. 33, 1, 1893. — *) Zentralbl. f. Physiol. 14, 670, 1900. — 8) Amer. Journ. of 
Physiol. 2, 47, 1898 und 6, 181, 1901. — 4) Ebenda 2, 126, 1898. — 6) Arch. f. 
d. ges. Physiol. 105, 237, 1904. — 6) Man vgl. hierzu auch E. Mai, Diss. Wiirz- 
burg 1903. — 7) Oyerton, a. a. O. Ś. 246. — 8) Amer. Journ. of Physiol. 6, 77, 
1901. — 9) Arch. f. d. ges. Physiol. 105, 278.
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Die Frage der Durchlassigkeit der Muskelfasern fiir organische Stoffe 
ist yon 0verton an Hand eines sehr groBen Versuchsmaterials planmaBig 
untersucht worden, wobei er feststellen konnte, daB das Verhalten des Mus
kels yollig iibereinstimmt mit dem anderer tierischer und pflanzlicher Zellen ]). 
Dies gilt im besonderen auch fiir die relative Schnelligkeit des Eindringens 
und die Abhangigkeit dieses Vorganges von der chemischen Konstitution 
der Verbindung. Man ist daher durch Wahl geeigneten Versuchsmaterials 
in der Lagę, die Leichtigkeit des Eindringens auch fiir solche Stoffe be- 
urteilen zu kónnen, die fiir die Muskeln zu giftig sind, um in den 
nótigen Konzentrationen yerwendet zu werden. Vorbedingung fiir die nar- 
kotische Wirkung eines Stoffes auf tierische oder pflanzliche Zellen ist seine, 
wenn auch noch so beschrankte Wasserlóslichkeit, da er sonst an die Zellen 
nicht herangefiihrt werden kann. Fiir das Eindringen gilt dann die Regel, 
„daB alle jene Verbindungen, die in Ather, 01ivenól und ahnlichen organi
schen Lósungsmitteln leicht lóslich sind, in die Muskelfasern sehr leicht ein
dringen, daB aber, je geringer die Lóslichkeit einer Verbindung in Ather, 
Oliyenól usw. im Verhaltnis zu ihrer Lóslichkeit in Wasser ist, um so lang
samer die betreffende Verbindung in die Muskelfaser iibertritt 2)“.

') Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 115—280, 1902; ferner desselben Verfassers
Studien iiber die Narkose, Jena 1901. — 2) Ebenda 105, 258. — 3) Arch. f. experim.
Pathol. 42, 109, 1899. — 4) Yierteljahrsschr. der naturf. Ges. Ziirich 44, 106, 1899. —
5) Ebenda S. 109; Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 264. — 6) Ebenda 92, S.220, 228 u.
265. — r) Oyerton, Narkose, S. 176.

Auf die Bedeutung des Teilungskoeffizienten einer Substanz zwischen 01 
bzw. den Zellfetten einerseits, Wasser andererseits fiir dereń narkotische Wir
kung, ist zuerst von H. Meyer3) und unabhangig hieryon von Oyerton4) 
hingewiesen worden, und beide Autoren haben fur ihre Auffassung eine groBe 
Zahl von Beispielen beigebracht. Oyerton hat ferner gezeigt, daB die eigen- 
tiimlichen osmotischen Eigenschaften der lebenden pflanzlichen und tierischen 
Zellen aufs engste mit dem auswahlenden Lósungsyermógen der Zellfette zu- 
sammenhangen und yoraussichtlich auf einer Impragnation der Grenz- 
schichten des Protoplasmas mit einer fettartigen Substanz beruhen 5).

Auffallig ist, daB gerade jene organische Verbindungen, die ais nahrende 
bzw. ais Yorstufen der Zellbestandteile zu gelten haben, wie der Trauben- 
zucker, die Aminosauren und Hexonbasen, nicht oder nur auBerst langsam in 
die Zellen eindringen. Uber die Art, wie etwa die Aufnahme dieser Stoffe in 
die Zellen zu denken ist, ygl. man Oyerton 6). DaB auch eine Anzahl an- 
organischer Verbindungen, wie Borsaure, gewisse Gase, wie Kohlensaure, 
Sauerstoff, Stickoxydul und andere, entsprechend ihren eigentiimlichen Tei- 
lungs- bzw. Absorptionskoeffizienten in die Zellen eindringen, ist yerstandlich 
und fiir einzelne dieser Stoffe leicht nachzuweisen.

Die gleichartige Wirkung so yieler chemisch yerschiedenartiger Stoffe 
auf die Muskeln bzw. auf die Zellen iiberhaupt, sowie die Beziehungen zwischen 
narkotischer Kraft und Teilungskoeffizient, legen die Annahme nahe, daB es 
sich bei der Narkose zunachst um eine einfaehe Lósung des narkotisierenden 
Kórpers in den Zellipoiden handelt. Hierfiir spricht auch die rasche Ent- 
giftung, sobald die narkotisierende Verbindung aus den Zellfliissigkeiten 
entfernt wird7). Damit ist aber nicht gesagt, dafi nicht weiterhin die
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narkotisierenden Stoffe chemische Umsetzungen mit gewissen Teilen des Proto- 
plasmas eingehen, wodurch neue Wirkungen zustande kommen. Dies gilt 
insbesondere fiir die verschiedenen aliphatischen und aromatischen Aminę, die 
je nach ihrer Affinitat zu den einzelnen Zellbestandteilen bei sehr ungleichen 
und oft sehr niedrigen Konzentrationen ihre giftigen Wirkungen entfalten. 
Die Wirkungen sind dann trotz konstant bleibender Konzentration in der 
AuBenfliissigkeit progressiv und gehen bei Uberfuhrung in giftfreie Lósungen 
nur sehr allmahlich zuriick. Diese Erfahrungen haben Overton veranlaBt, 
zwischen indifferenten und basischen Narkoticis zu unterscheiden 7).

*) Zeitsehr. f. physikal. Chem. 22, 208, 1897; Studien iiber die Narkose,
S. 160. — 2) Abhandl. d. Ges. d. Wiss. Leipzig 22, 233, 1895 und Arch. f. experim.
Pathol. u. Pharmakol. 35, 16. — 3) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 27, 
1, 1890. Vgl. auch Langley, Journ. of Physiol. 33, 374, 1905. — 4) Ebenda 16, 
393, 1883. — 6) Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1886, S. 369. — 6) Arch. f. experim. Pathol. 
u. Pharmakol. 24, 241, 1888. — 7) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 308, 1895 u. 10, 201, 
1900. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 473, 1902. — ’) Zentralbl. f. Physiol. 14, 255, 
1900. — 10) Arch. f. d. ges. Physiol. 87, 117, 1901. — “) Ebenda 15, 751, 1901. — 
la) Unters. aus d. physiol. Laborat. Wiirzburg 1, 123, 1867. — 13) Verhandl. d. 
physikal. med. Ges. Wiirzburg 3, 198, 1872. — 14) Arch. f. experim. Pathol. u. 
Pharmakol. 51, 310, 1904. — 15) Archiyio di fisiologia 1, 59, 1903. — 16) Langen
dorff, Arch. f. Physiol. 1891, S. 480; Santesson, Skand. Arch. f. Physiol. 14, 
1 u. 430, 1903 (dort auch Literatur). — 17) Buchheim u. Eisenmenger, Eck- 
hardts Beitrage 5, 112, 1870. — 18) Jacobi, Hayashi u. Subinski, Arch. f. 
experim. Pathol. u. Pharmakol. 50, 199, 1903. — 19) Santesson, ebenda 30, 411 
u. 448, 18 9 2. — 20) Dreser, ebenda 27, 50, 1890.

Es ist unmoglich, an dieser Stelle auf die Wirkungen der einzelnen hierher 
gehórigen Stoffe einzugehen. Abgesehen von erregenden Wirkungen, die im nach- 
sten Abschnitt besprochen werden sollen, sind es hauptsachlich drei Veranderungen 
des Muskels, die bisher genauer beachtet worden sind:

1. Die Lahmung dei- motorischen Nervenden, wie sie oben ais Eolge der An- 
wesenheit sehr kleiner Mengen von Kalium-, Rubidium-, Casium- und Ammonium- 
salzen in calciumfreien Kochsalzlósungen beschrieben worden ist.

Unter den Alkaloiden ist der typische Reprasentant dieser Gruppe das Cura- 
rin, iiber dessen Eigenschaften und Wirkungen namentlich die sorgfaltigen Arbeiten 
von R. Bóhm2) und seines Schiilers Tillie3) AufschluG gegeben haben. Uber 
die curareartige Wirkung anderer Substanzen vgl. man Fr. Hofmeister4) (Platin- 
basen), Archarow5) (Coniin), G. Hoppe-Seyler 6) (Chinotoxin), Santesson7) 
(verschiedene organische Basen), Lohmann8) (Delphinin) u. a. m. Uber den Anta- 
gonismus zwischenCurare undPhysostigmin vgl.Pal9),Rothberger10) undDurig u).

2. Veranderte Reaktion auf einen Einzelreiz. Das bekannteste Beispiel fiir 
eine solche Wirkung ist das Veratrin, iiber welches v. Bezold und Hirt12) sowie 
Fick und Bóhm13) die ersten genauen Mitteilungen maehten. Einen wesentlichen 
Fortschritt. in der Kenntnis der eigentiimlichen Giftwirkung stellt die Arbeit von 
Mostinsky (und Straub) dar14). Uber den Mechanismus der Giftwirkung vgl. 
man Straub15). Ubrigens ist durch die genannten Arbeiten die wiederholt auf- 
geworfene Frage noch nicht geklart, ob die lange Verkiirzungsdauer des Veratrin- 
muskels nach einem Einzelreiz, auf yerzógerter Erschlaffung, Fortdauer der Erregung 
(kontinuierlich oder diskontinuierlich ?) oder yeranderter Quellung beruht. Uber das 
elektromotorische Verhalten des Veratrinmuskels s. unten S. 536.

Eine auf den ei‘sten Blick ahnliche, in Wirklichkeit verschiedene Wirkung 
auf die ąuergestreifte Muskulatur hat das Glycerin16). Verlangsamtes Absinken 
der Zuckungskurye ist nach kleinen Koffeindosen beobachtet17). Im gleichen 
Sinne wirken gewisse zyklische IsoximeI8). Eine Steigerung der absoluten Kraft 
und des Arbeitsmaximums bei Frosch- und Warmbliitermuskeln wird heryorgerufen 
durch die Chinaalkaloide 19), durch Koffein 20). Auch steigt unter der Wirkung des 
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letzteren Stoffes die Arbeitssumme, die durch eine Reihe von Zuckungen bis zur 
Ermudung aus dem Muskel gewonnen werden kann ’).

3. Erstarrung der Muskeln. Die Erscheinung ist am genauesten am Koffein 
studiert und beruht auf einer direkten Einwirkung der Substanz auf die Muskeln, 
in die sie sehr leicht eindringt. Die Wirkung ist eine reversible, wie sich besonders 
gut an Kauląuappen zeigen laBt2). DaB auch andere Korper der Puringruppe 
eine (yermutlich reversible) Erstarrung heryorbringen, ergibt sich aus den Unter
suchungen von Eilehne3), Brunton und Cash4), Salomon5). Eine sehr 
groBe Zahl von Substanzen, die den Muskel starr machen, nachdem sie ihn vorher 
getótet haben, kann hier nicht Erwahnung finden. Im iibrigen muB auf die pliar- 
makolische Literatur yerwiesen werden6).

’) Kobert, Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol. 15, 22, 1881. Uber eine
ahnliche Wirkung kleiner Alkoholdosen s. Lee u. Salant, Amer. Journ. of Physiol.
8, 61, 1902. — 2) Oyerton, Narkose 1901, S. 174. — 3) Arch. f. Physiol. 1886,
S. 72. — 4) Proceed. of the Roy. Soc. London 42, 238, 1887; Journ. of Physiol. 9,
112, 1888. — 5) Arch. f. Physiol. 1887, S. 582 ; Zeitschr. f. physiol. Chem. 13, 187,
1888. — 6) Man vgl. auch H. Meyer, Ergebn. d. Physiol. 1 (2), 209, 1902.— 7) Arch.
f. Physiol. 1859, S. 213 u. 314; 1860, S. 315; fortgesetzt durch Kiihne u. Jani,
Heidelb. Unters. 4, 266, 1882. — 8) Wiener Sitzungsber. 79 (3), 1879. — 9) Journ.
of Physiol. 7, 291, 1886; 8, 20, 1887. — 10) Locke, Arch. f. d. ges. Physiol. 54,
501, 1893. — ") Arch. f. Physiol. 1887, S. 429. — 1!) Arch. f. d. ges. Physiol. 62,
513, 1896. — 1S) Ebenda 76, 21, 1899.

B. Erregung dureh. chemisehe Mittel.
Die Untersuchungen Kiihnes7) haben eine sehr groBe Zahl anorgani- 

scher und organischer Verbindungen kennen gelehrt, die in Beriihrung mit 
dem Muskel denselben erregen. Die Arbeiten Kiihnes gingen von der da- 
mals viel erórterten Frage der unmittelbaren Reizbarkeit des Muskels aus 
und erbrachten den Beweis, daB fiir den Neryen erregende Stoffe es nicht 
auch fiir den Muskel zu sein brauchen. Ebenso beobachtete er Muskel- 
erregung ohne Neryenerregung. In eine Diskussion der Beziehung zwischen 
chemischer Konstituion und Erregungswirkung ist er nicht eingetreten. 
Spater zeigte E. Hering8), daB leitende Fliissigkeiten den yerletzten Muskel 
allein schon dadurch erregen kónnen, daB sie seinem Yerletzungsstrom eine 
NebenschlieBung eróffnen.

Neue Tatsachen wurden yon Ringer9) und spater yon Locke10 *) bei- 
gebracht, indem sie zeigten, daB die Froschmuskeln in sogenannter in- 
differenter Lósung von 0,6 bis 0,7 Proz. Kochsalz sich keineswegs ruhig 
yerhalten, yielmehr fibrillare Zuckungen ausfiihren, dafi ihre Erregbarkeit 
nach langerem Liegen in der Lósung erhóht ist, so daB Einzelreize hóhere 
Zuckungen, Doppelzuckungen und Tetani auslósen und daB die Muskeln 
nach der Zuckung unyollstandig erschlaffen. Diese Stórungen kónnten, wie 
schon oben S. 502 erwahnt, durch Zugabe kleiner Mengen eines lóslichen 
Calciumsalzes gehoben werden. Ahnliche Beobachtungen hat auch Cars-

law gemachtłl). Die erregende Wirkung der —j Halogensalze des Natriums

und anderer anorganischen und organischen Yerbindungen, die Erregbarkeits- 
steigerung und die abnormen Zuckungsformen wurden neuerdings yon 
Blumenthal12) und von Zenneck13) genauer untersucht. Yon letzterem ist 
namentlich auch der Unterschied im Yerhalten curaresierter und nicht 
curaresierter Muskeln beachtet worden.
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Die fibrillaren oder spontanen Zuekungen des Muskels werden, wie 

Biedermann fand, noch deutlicher und andauernder, wenn man der Koch- 
salzlósung etwas sekundares phosphorsaures Natron (Na2HPO4) und sekun
dares kohlensaures Natron (Na2CO3) zusetzt ’)•

Unter dem Titel „Uber Ionen, welche rhythmische Zuekungen der Skelett- 
muskeln hervorrufen“, hat dann J. Loeb die Erscheinung der fibrillaren Zuekungen 
weiter verfolgta) und zu einer grofien Zahl von Bearbeitungen dieses Themas 
Veranlassung gegeben. Ebenso mannigfaltig wie das durch dieselben herbei- 
geschaffte Materiał von Tatsachen sind die Erklarungsyersuche. Nach der 
erwahnten Festschrift werden rhythmische Zuekungen ausgelóst durch Na, Li, 
Cl, Br, J, F und andere Ionen; sie werden yerhindert durch K, Ca, Mg, Be, Ba, 
Sr, Co, Mn. HO- und H-Ionen beschleunigen katalytisch die Auslósung der Rhyth- 
mik. 1900 * 3) wird die rhythmische Tatigkeit abhangig gemacht von dem richtigen 
Verhaltnis zwischen der Zahl der Na- und Ca-Ionen. Das Yerhaltnis soli ver- 
schieden sein fiir myogene und neurogene Zuekungen. Heine Kochsalzlósung soli 
giftig sein, weil K und Ca aus dem EiweiB dissoziieren4). Gibt man die beiden 
Ionen hinzu (Ringerlósung), so wird die Dissoziation yerhindert. Zunahme der Na- 
Ionen im Protoplasma begiinstigt zunachst die rhythmischen Zuekungen, lahmt sie 
aber weiterhin. Dieser Lahmung wirken K und Ca entgegen. Letztere kónnen 
die Bhythmik nicht anregen , wie aus Versuchen mit Nichtelektrolyten bzw. mit 
Li Cl-Lósungen unter Zusatz yon K und Ca gefolgert wird.

') Wiener Sitzungsber. 82 (3), 257, 1880; man vgl. auch Kiihne, Unter
suchungen Heidelberg 3, 16, 1880 u. Akerlund, Arch. f. Physiol. 1891, S. 279. — 
2) Festschrift fiir A. Fick, Braunschweig 1899, S. 99. — s) Amer. Journ. of Physiol.
3, 383. — 4) Areh. f. d. ges. Physiol. 80, 229, 1900. — 5) Ebenda 88, 68. — 6) Amer.
Journ. of Physiol. 7, 25, 1902. — 7) Ebenda 7, 315, 1902. — 8) Ebenda 5, 362.

1901s) werden zur Beurteilung der Ionenwirkungen neben der Muskel- 
erregung die Unterhaltung der Herztatigkeit, die Entwickelung von Fischeiern und 
anderes herangezogen. Sie fiihren zu nachstehenden Schliissen. Neben der spe- 
zifisch toxischen Wirkung, die den Anionen wie den Kationen unabhangig von ihrer 
Wertigkeit zukommt, muB eine von der Wertigkeit abhangige antitoxische Wir
kung angenommen werden, die auf die Kationen beschrankt ist. Hierbei ergeben 
sich folgende „Gesetze": Die giftige Wirkung eines einwertigen Kations kann 
durch Zusatz minimaler Mengen eines zweiwertigen und yielleicht noch kleinerer 
Mengen eines dreiwertigen Kations abgeschwacht oder ganz beseitigt werden. 
Die giftigen Wirkungen zweiwertiger Kationen kónnen durch eine kleine Menge 
eines anderen zweiwertigen Kations oder durch eine relatiy groBe Menge eines 
einwertigen Kations aufgehoben werden usw. Die Wirkung des Kaliums bei An
wesenheit von Na und Ca wird mit der eines Zwischenkórpers yerglichen. Lilie6), 
der die Wimper- und Muskelbewegung yon Larven von Arenicola und Polygordius 
studierte, sucht die Giftigkeit des Kaliums zu erklaren durch die Bildung einer 
schwer dissoziierbaren Eiweifiyerbindung. Nach Moore7) soli die lahmende Wir
kung der reinen Kochsalzlósung durch Na2SO, ebenso aufgehoben werden wie 
durch Ca Cls.

Im Jahre 1901 3) berichtet dann Loeb iiber eine durch Elektrolyte bedingte 
Erscheinung, die er yorlaufig ais Contact irritability oder Gontact reaction bezeichnet 
und in der er eine neue Form der Muskelerregbarkeit erblickt. Sie besteht darin, 
daB der dureh ein Gewicht gespannte Muskel ruhig bleibt, solange er in die frag- 
liche Lósung eingetaucht bleibt, dagegen unruhig wird, sobald die Lósung entfernt 
wird. Die wirksamen Stoffe sind sechs Natriumsalze, dereń Anionen (mit einer 
Ausnahme) kalkfallend wirken. Auch bei der Uberfiihrung des Muskels aus Gly- 
cerin- und Zucker - (Rohrzucker ?) lósungen (von weleher Starkę wird nicht ange- 
geben) in Luft soli die Erscheinung zu beobachten sein.

Nun sind die genannten (*/B bis 1/10normalen, also im Vergleich zum Frosch- 
blut etwas hypertonischen) Salzlósungen samtlich calciumfrei und miissen schon 
deshalb fibrillare Zuekungen erregen. Die meisten reagieren auBerdem schwach 
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alkalisoh, wodurch der Erfolg yerstarkt wird. Bei Entfernung der Lósung fallt 
die Reibung und der Auftrieb des Muskels in derselben fort, so daB (bei der ge- 
wahlten Anordnung) ein Teil des spannenden Gewichtes durch die Schwere des 
Muskels aąuilibriert und die Ubertragung der wenig kraftigen fibrillaren Zuckungen 
auf den Schreibhebel begiinstigt werden muB. Einige der Salze sind fiir den Muskel 
starkę Gifte; die Abgleichung der entstehenden Verletzungsstróme ist innerhalb und 
auBerhalb der Lósung eine ganz yerschiedene, ebenso die Diffusionsbedingungen, 
welche fiir die Einwirkung der gelósten Stoffe nicht nur auf die Muskelfasern, 
sondern namentlich aueh auf die Neryenenden von groBer Bedeutung sind. Reiner 
dieser naheliegenden Einwiirfe ist beriicksichtigt.

Aus weiteren Versuchen an Muskeln') wird dann geschlossen, dafi die giftigen 
Wirkungen der Salze mit einwertigem Kation (z. B. des Na Cl) auf Rechnung der 
negativen Ladung des Anions zu setzen sei, und „dafi eine kleine Menge des Salzes 
eines zweiwertigen Metalls, infolge seiner positiven Ladung, antitoxiseh wirkt”, S. 430.

Noch unbestimmter und hypothetischer sind die Ausfiihrungen in der Abhand
lung von Loeb und Giess). Es heiBt dort: „Die Ursachen („Reize”) fiir die rhyth- 
mischen Kontraktionen sowohl, wie fiir die Zellteilungs- und Entwickelungsyorgange 
sind nicht die Ionen, sondern bestimmte chemische (katalytische) Vorgange, und 
zwar, da fiir die Herztatigkeit sowohl, wie fiir die Zellteilung geniigende Sauerstoff- 
zufuhr ausnahmslos unerlaBliche Bedingung ist, anscheinend Oxydationsvorgange. 
Die Beteiligung der Ionen diirfte sich móglicherweise darauf beschranken, dafi 
dieselben die physikalischen Zustande der lebendigen Substanz in einei- fiir die 
Ausfiihrung der nótigen Bewegungen giinstigen (oder ungiinstigen) Weise beeinflussen. “

Nicht geringeren Bedenken unterliegen die tatsachlichen Angaben. Da 
nicht beachtet ist, daB die giftige, genauer abtótende Wirkung auf den Muskel 
nur einem Teil der Kaliumsalze eigentiimlich ist, so muB die Angabe, daB das 
Kaliumion giftig sei, ais unrichtig bezeichnet werden. Das gleiche gilt von dei- 
angeblichen Giftigkeit des Rb- und Cs-Ions. Uberhaupt kann bei der bekannten 
Unschadlichkeit der Kaliumsalze fiir Pflanzenzellen, Flimmerzellen, Spermatozoen usw. 
von einer Giftigkeit des Kaliums fiir Protoplasma schlechtweg nicht gesprochen 
werden. Der angebliche Antagonismus zwischen ein- und zweiwertigen Kationen 
beschrankt sich im wesentlichen auf Kalium und Rubidium auf der einen und 
Calcium und Strontium auf der anderen Seite. Er gilt nicht fiir Baryum und 
Magnesium, wie dies oben auf Grund der Arbeiten Overtons ausgefiihrt worden ist.

Die Angaben und Vorstellungen Loebs haben yielfach Widerspruch erfahren, 
namentlich durch Howell3), so weit sie sich auf das Herz beziehen, durch Ma
thews4), Giinther5)u. a. beziiglich ihrer Anwendung auf den Muskel. Nach 
Mathews wirken die Atome(!) durch ihre elektrische Ladung. Die positiy und 
negatiy geladenen haben entgegengesetzte Wirkung. Alle Ionen von gleichartiger 
Ladung wirken gleich, nur dem Grade nach yerschieden usw. Fiir Giinther sind 
die durch Erregung bedingte Verkiirzung des lebensfiihigen, osmotisch normalen 
Muskels und die auf yeranderter Quellung beruhende des abgestorbenen gleich- 
artige Prozesse. Ihr yerschiedener zeitlicher Verlauf wird der Anwesenheit zweier 
kontraktiler Substanzen zugeschrieben. Ubrigens ist auch J. Loeb zu ganz un- 
mbglichen Vorstellungen iiber die Vorgange im lebenden Muskel dadurch gefiihrt 
worden, daB er die yeranderte Durchlassigkeit des abgetóteten Muskels nicht 
beachtet hat6).

Versucht man die wenigen gesicherten Erfahrungen iiber chemische Er
regung zusammenzustellen, so beschranken sie sich auf folgende Satze:

1. Es gibt eine Erregung durch einfache Wasserentziehung. Mathews7) 
erschlieBt diesen Satz aus der Beobachtung, dafi alle von ihm gepruften Salze 
der Alkalien und alkalischen Erden sowie Zinksulfat den Muskel erregen,

ł) Amer. Journ. of Physiol. 6, 411, 1902. -— s) Arch. f. d. ges. Physiol. 93, 
246, 1903. — s) Amer. Journ. of Physiol. 6, 181, 1901. — 4) Ebenda 11, 455, 1904; 
12, 419, 1905. — 5) Ebenda 14, 73, 1905. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 71, 457, 
1898. — 7) Amer. Journ. of Physiol. 11, 471, 1904. 
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wenn sie in geniigend hóher Konzentration bis !/5 normal) einwirken. 
Einwandfreier ist der Nachweis durch Oyerton in der Art gefiihrt worden, 
daB er zeigte, daB Froschmuskeln nicht nur in 0,9 Proz. Kochsalz spontan 
zucken und in wenigen Stunden absterben, sondern daB das gleiche auch in 
einer Lósung geschieht, die 0,6 Proz. Na Cl 3 Proz. Rohrzucker enthalt1). 
Bemerkenswert ist, daB die Erregung und das rasche Absterben unter den 
obigen Bedingungen unterbleibt, wenn etwas Calcium zugesetzt wird. Bei 
der Erregung durch Wasserentziehung mittels Kochsalz 0,9 Proz. oder 
0,6 Proz. Na Cl 3 Proz. Rohrzucker ist ein Eintritt von Substanzen in den 
Muskel nicht nachweisbar. Die Erregung ist wahrscheinlich eine Funktion 
der Schnelligkeit der Wasserentziehung.

2. In Anelektrolyten treten Erregungen nicht oder nur yorubergehend 
auf. Dringen sie in den Muskel nicht ein, so wird durch den Diffusionsaustausch 
die Konzentration des Natriums in der Zwischenflussigkeit unter die zur 
Erregung nótige Schwelle herabgedriickt2). Dringen sie ein, so erfolgt Narkose 
oder Tótung.

3. In wasserigen, dem Blute isotonischen Lósungen von Elektrolyten 
mit oder ohne Zugabe von Anelektrolyten, treten im allgemeinen Erregungen 
auf (namentlich in den ersten Minuten der Einwirkung), sofern nicht Herab- 
setzung der Erregbarkeit bzw. Tótung erfolgt. Nur bei Zusammensetzung 
der Lósung aus Na Cl, KC1 und CaCl2 in den yon Ringer und Locke naher 
angegebenen Verhaltnissen bleibt der Muskel erregungsfrei und gut erregbar. 
Erregungsfrei, weil gelahmt, bleibt ferner der Muskel in isotonischen Lósungen 
yieler Kaliumsalze (die tótenden Halogensalze und das Nitrat ausgenommen). 
Die meisten dieser Verbindungen treten nicht nachweislich in die lebenden 
Muskelfasern ein.

4. Die den Muskel erregenden Lósungen yon Elektrolyten yerkurzen 
auch dessen Lebensdauer, indem sie ihn allmahlich seiner osmotischen Eigen
schaften berauben. Man wird daher dazu gefiihrt, die erregende Wirkung dieser 
Stoffe zu beziehen auf eine Schadigung der oberflachlichsten Schicht 
(Plasmahaut) des Protoplasmas, yon der die osmotischen Eigenschaften der 
Zelle abhangen. In diesem Sinne spricht auch die schiitzende Wirkung des 
CaCl2, das ebenfalls nicht merklich in die Muskelfasern eindringt. Die Er
regung tritt yermutlich dann auf, wenn die Schadigung der Plasmahaut 
so weit gediehen ist, dafi ein Austausch der Elektrolyte innerhalb und aufier- 
halb der Muskelfasern stattfinden kann. Auch die Erregung durch Wasser
entziehung kann in dieser Weise gedeutet werden, denn sie yerkiirzt die 
Lebensdauer der Muskeln, und zwar um so mehr und unter um so starkerer 
Erregung, je rascher dies geschieht s). Es ist nicht unwahrscheinlich, daB 
Erregung durch chemische Stoffe nur dann stattfindet, wenn sie zur Ent
stehung eines Verletzungsstromes Yeranlassung geben (s. unten).

D Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 151—154, 1902. — 2) Oyerton, Arch. f. 
d. ges. Physiol. 92, 346, 1902. — 3) Derselbe, ebenda 92, 156, 1902.
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VI. Mechanische und elektrische Erregung der Muskeln.
A. Mechanische Erregung.

Die Methoden zur mechanischen Erregung der Muskeln sind noch wenig 
ausgebildet. Die altere Literatur findet sich in Hermanna Handbuch 1, 47 
und 101 und Biedermann, Elektrophysiologie, S. 129 0. Milrad1) hat durch 
das Abschnellen einer gespannten Feder, Rosner2) durch einen Fallhammer 
dem Muskel Stófie erteilt, dereń lebendige Kraft nach Rosner fiir mensch- 
liche Muskeln mindestens 200 gem betragen mufi. Dieser Schwellenwert ist 
100 mai grófier ais der von Tigerstedt fiir den Froschnery ermittelte. Uber 
die GróBe der deformierten Flachę werden keine Angaben gemacht.

*) Arch. f. experim. Pathol. 20, 217, 1886. — s) Arch. f. ges. Physiol. 81, 123,
1900. — 8) Milrad, a. a. O. 8.233. — 4) Rosner, a. a. O. S. 128. — 6) Milrad,
a. a. O. S. 225. — “) Arch. f. d. ges. Physiol. 45, 604, 1889. — 7) Biol. Zentralbl. 11,
180, 1891; Arch. f. d. ges. Physiol. 52, 201, 1892. — 8) Elektrophysiol. 8. 137. —
9) Journ. of Physiol. 21, 1, 1897; Arch. f. Physiol. 1901, 8.377.

Folgende Wirkungen des Schlages sind beobachtet:
1. Zuckung der getrofienen Biindel.
2. Dauerkontraktion (idiomuskularer Wulst), auf die geschlagene Stelle 

beschrankt und erst nach einer Reihe von Sekunden schwindend.
3. Kontraktionswellen, die yon der geschlagenen Stelle unter deutlichem 

Dekrement nach den Muskelenden laufen, mit einer Geschwindigkeit yon 
schatzungsweise 30 bis 50 cm/sec. Sie treten nur nach sehr starken Schlagen 
und an leicht erregbaren Muskeln auf.

4. Fibrillare Zuekungen (durch Erregung von Neryen ?) ?>).
Die roten Muskeln sind mechanisch leichter zu erregen ais die weifien4). 

Zur Erzielung der Dauerkontraktion geniigen an ermudeten oder sonstwie 
gechadigten Muskeln schwachere Schlage ais an frischen5). Sie ist daher 
an absterbenden Muskeln besonders leicht zu erhalten.

Fiir den unter 3. aufgezahlten Reizerfolg hat Hermann6) einige weitere 
Bedingungen namhaft gemacht und namentlich auf die Ahnlichkeit der Er
scheinung mit dem galyanischen Wogen (s. unten) hingewiesen. Rollett hat 
an Insektenmuskeln ahnliche Vorgange genauer yerfolgt und die aufier- 
ordentlich langsame Fortpflanzung dieser Kontraktionswellen (im Mittel 
0,2 mrn/sec) heryorgehoben7). Biedermann erórtert daher die Annahme 
zweier Arten von Kontraktionswellen in den Muskeln, von welchen die lang- 
samen auf das Sarkoplasma, die raschen auf die Fibrillen zu beziehen warens), 
eine Hypothese, die spater auf Grund anderer Erseheinungen von Bottazzi 
aufgenommen worden ist9). Ansprechender erscheint die oben erwahnte 
Auffassung Hermanns, fiir welche auch der Umstand spricht, dafi die lang- 
samen Wellen nur an schwach gespannten Fasern auftreten.

Die mechanische Erregung des Muskels beruht yoraussichtlich auf einer 
lokalen Schadigung mit yorubergehendem Verlust der osmotischen Eigen
schaften, Difiusion der Elektrolyte, Auftreten eines Verletzungsstromes usw. 
Die grófiere Erregbarkeit bereits geschadigter Muskeln ist daraus yerstand- 
lich. Es ist ferner bekannt, dafi der Muskel auch durch sehr starkę Reckungen 
(Zerreifien yon Fasern) erregt werden kann.
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B. Elektrische Erregung der Muskeln.
Die Móglichkeit, die zugeleiteten Strome aufs feinste abzustufen und sie 

zeitlich scharf zu begrenzen, laBt verstehen, dali die elektrische Reizung in 
allen Fallen, in denen sie nicht durch die Fragestellung ausgeschlossen ist, 
der chemischen und mechanischen vorgezogen wird.

Das Eintreten bzw. die GroBe des Erfolges wird gewóhnlich ais Funktion 
der Intensitat des Stromes angegeben unter der Voraussetzung, daB dieselbe 
fur die ganze Dauer der SchluBzeit konstant bleibt. ZweckmaBiger, weil 
allein maBgebend, ware es, die Stromdichte anzugeben, worunter der Quotient 
aus dem Querschnitt des Leiters in die Stromintensitat verstanden wird*). 
Bei Leitern von so groBem Widerstande, daB die iibrigen des Kreises dagegen 
yerschwinden, hangt die Dichte nur von der Lange, nicht von dem Quer- 
schnitt ab 2).

DaB auch kurzdauernde Strome erregen konnen, wenn ihr Intensitats- 
maximum (bzw. die Steilheit ihres Ansteigens) groB genug ist, lehren die Er- 
fahrungen mit Induktionsstrómen. Eine genauere Untersuchung des Reiz- 
erfolges in seiner Abhangigkeit von dem zeitlichen Yerlauf des Stromes, wie 
sie fiir den Nerven wiederholt ausgefiihrt worden ist8), steht fiir den ąuer
gestreiften Muskel noch aus. Doch kann nach den vorliegenden Erfahrungen 
nicht zweifelhaft sein, daB durch Strome von unveranderlicher Intensitat Er- 
regungen bewirkt werden konnen.

Von den Wirkungen, die der elektrische Strom im Muskel heryorbringt, 
sind am besten bekannt die Erregungsyorgange, die Veranderungen seiner 
Erregbarkeit und die durch Polarisation bedingte Erhóhung des galyanischen 
Widerstandes.

Erregung und Erregbarkeitsanderungen.
Die Einriclitungen zui' Abstufung und Zuleitung der Strome sowie die dabei 

zu beachtenden Vorsichtsmafiregeln miissen ais bekannt vorausgesetzt werden. Be- 
ziiglich der Methodik sei auf die Schriften von E. du Bois-Reymond verwiesen, 
ferner auf Hermann, Handb. d. Physiol. 1 (1879); Physiol. Praktikum, Leipzig 
1898; Biedermann, Elektrophysiol. 1 (1895) und auf die weiterhin angefiihrten 
Abhandlungen.

Neben Stromlosigkeit und Unpolarisierbarkeit der Elektroden (im praktischen 
Sinne) ist auch eine solche Eorm derselben erforderlich, dafi durch sie der Muskel 
in seinen Bewegungen nicht gehindert wird. Ohne Aufschreibung der Langenande- 
rungen des Muskels sind sichere Aussagen iiber den Reizerfolg nicht móglich. Um 
die Erregung der Neryenenden im Muskel auszuschliefien, ist der Muskel zu 
curaresieren.

Die Reizungsergebnisse gestalten sich am ubersichtlichsten, wenn kon
stantę Strome zur Anwendung kommen, die man von einem Rheochord durch 
eine Zweigleitung an den Muskel fiihrt. Man unterscheidet dreierlei Erfolge: 
Zuckung, Tetanus und Daueryerkiirzung, die einzeln oder kombiniert in Er- 
scheinung treten. Von den schwachsten uberhaupt wirksamen Strómen wird 
angegeben, daB sie nur Zuckungen yeranlassen. Sie treten bei der SchlieBung 
des Stromes auf und heiBen demgemaB Schliefiungszuckungen. Tigerstedt,

l) du Bois-Reymond, Unters. iib. tier. Elektr. 1, 251 ff., Berlin 1848. — 
!) Hermann, Physiol. Praktikum, Leipzig 1898, S. 31. — 3) Man vgl. bes. v. Kries, 
Arch. f. Physiol. 1884, S. 337.
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der solche „ Zuckungen “ auf einer rasch gehenden Trommel yerzeichnete, 
und sie mit induzierten Zuckungen verglich, fand erstere fast ohne Aus- 
nahme yon langerer Dauer und sehr wechselnd nach Hohe und Form. Er 
spricht sie daher ais kurze Tetani an. Noch sicherer erhellt die tetanische 
Natur der Schliefiungserregung aus den Versuchen von S.Garten1), iiber die 
unten noch weiteres zu sagen sein wird. Garten fiihrte die erregenden 
Strome durch das obere Ende des Sartorius und leitete von dem unteren 
Ende zum Elektrometer ab, aufierdem wurde noch die mechanische Spannungs- 
anderung des Muskels isometrisch yerzeichnet. Er fand, allerdings bei 
Anwendung starkerer Strome, regelmaBige Oszillationen der Potentialdifferenz 
zwischen den Ableitungsstellen von 0,007 bis 0,008 Sek. Dauer, die in der 
Spannungskurye des Muskels nicht zum Ausdruck kamen.

') Abhandl. d. Ges. d. Wissensch. Leipzig 26, 382, 1901. — s) Sitzungsber. d.
Wien. Akad. 79 (3), 10. — 3) Ebenda 87 (3), 115, 1883. — 4) A. a. O. S. 123. —
5) Biedermann, a. a. O. S. 126. — 6) Die Lehre von der Muskelbewegung, Braun-
schweig 1858, S. 122.

Die diskontinuierliche Natur der Erregung tritt sehr haufig auch in dem 
mechanischen Verhalten des Muskels zutage. Hering teilte im Jahre 1879 
mit2), daB curaresierte Sartorien sowohl bei dauernder NebenschlieBung ihres 
Verletzungsstromes, wie bei kiinstlicher Zuleitung sehr schwacher konstanter 
Strome in der Regel in langer dauernde Unruhe geraten, die bald in Gestalt 
fibrillaren Wogens auftritt, bald ais eine mehr oder weniger rhythmische 
Tatigkeit. Unter Verwendung von Muskeln, dereń Erregbarkeit durch 2 proz. 
Sodalósung órtlich yergrófiert war bzw. unter Benutzung starker Strome, ist 
es dann Biedermann gelungen, die bald tetanischen, bald rhythmischen Ver- 
kiirzungen des Sartorius aufzuzeichnen 3). Die Kuryen haben in ihrem An- 
fangsstiick die Gestalt eines unregelmaBigen Tetanus, der sich aber nach 
wenigen Sekunden in eine Reihe von StóBen auflóst, die in Abstanden von 
0,5 bis 1 Sek. aufeinander folgen. Diese StóBe nehmen dabei, wie uberhaupt 
die Verkurzung des Muskels, an GroBe meist rasch ab, doch hat Bieder
mann auch Falle beobachtet4 5), in denen sie zunachst zunehmen und sich 
dann erst bis zur Unmerklichkeit yerkleinern. Ob es sich hierbei um eine 
fiir die Wirkung auf den Schreibhebel yorteilhafte zeitliche Zusammen- 
ordnung der ErregungsstóBe in den einzelnen Muskelfasern handelt oder um 
eine wirkliche Steigerung des Erregungsyorganges, muB dahingestellt bleiben. 
Auf jeden Fali sind die mechanisch nachweisbaren ErregungsstóBe von be- 
deutend langerer Periode ais die im Elektrometer sichtbaren Oszillationen.

Wird ein Strom von gegebener Richtung und Starkę wiederholt durch 
den Muskel geschickt, so nehmen, in yoller Ubereinstimmung mit den Beob
achtungen am markhaltigen Neryen, die tetanischen Erregungen nach Starkę 
und Dauer ab und der Reizerfolg nahert sich mehr und mehr einer einfachen 
SchlieBungszuckung6). Immerhin lafit sich auch unter solchen Versuchs- 
bedingungen eine reine Zuckung niemals so sicher erhalten ais mit dem In- 
duktionsreiz, weshalb die Ermittelung der Abhangigkeit des Reizerfolges yon 
der Stromstarke bei Anwendung konstanter Strome yiel schwieriger ist ais 
die in einem friiheren Kapitel beschriebene Feststellung fiir den Induktionsreiz.

Eine weitere, infolge elektrischer Durchstrómung auftretende Veranderung 
des Muskels ist zuerst von W. Wundt beschrieben worden6). Sie besteht in einer 
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iiber die ganze Dauer des Stromschlusses anhaltenden Verkiirzung, die yollkommen 
stetig ist und keinerlei Periodem oder UnregelmaBigkeiten erkennen lafit. Der Ver- 
kiirzungsbetrag ist im Vergleich mit Tetanus oder Zuckung gering, namentlich bei 
schwachen Strómen, laBt sich aber durch Anwendung starkerer Strome merklich 
vergroBern. Die ais „ SchlieBungsdauerkontraktion" bekannte Erscheinung 
■wird, trotz der abweichenden Auffassung Wundts1) in der Regel ais eine be
sondere Form der tetanischen Erregung betrachtet!). Die. Annahme kann bezweifelt 
■werden, solange die der Muskelerregung eigentiimliche Anderung des Stoffwechsels 
und der Warmebildung fiir diesen Fali nicht nacligewiesen ist. Gegen sie spricht 
der ganzlich verschiedene Verlauf dieser Yerkiirzung gegeniiber den oben be- 
schriebenen tetanischen, ihre Dauerhaftigkeit und Konstanz bei wiederholter Durch- 
stromung, sowie ihr Fortbestehen am ermudeten oder bis zur lokalen Unerreg- 
barkeit vergifteten Muskel3). Endlich hat Saito gezeigt, daB die Daueryerkiirzung 
auch an gelahmten Muskeln erzielt werden kann4). Gegen einen Erregungsvorgang 
spricht ferner die Erfahrung, dafi die Dauerkontraktion auf die Gegend der Kathode 
beschrankt bleibt, und sich nicht wie andere Erregungen iiber die ganze Lange des 
Muskels ausbreitet. Eine Untersuchung, ob die Dauerverkiirzung durch den kon- 
stanten Strom oszillierender oder stetiger Natur ist, liegt anscheinend nicht vor. 
Soweit Yerkiirzungskuryen einen SchluB zulassen, diirfte letzteres der Fali sein.

l) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1859, S. 549. — 2) Man vgl. dagegen Schenck, 
Arch. f. d. ges. Physiol. 61, 516, 1895. — “) Biedermann, Sitzungsber. d. Wien. 
Akad. 79 (3), 10; 80 (3), 27, 1879 u. Kurye III d. Taf. — 4) Zeitschr. f. Biol. 48, 
340, 1906. — 5) Biedermann, Wiener Sitzungsber. 79 (3), 5, 1879. — 6) Derselbe, 
ebenda 87 (3), 128, 1883. — 7) Ebenda 79 (3), 6, 1879 u. Elektrophysiol. 1, 160.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV o o

Bei lange fortgesetzter Durchstromung verschwindet schliefilich auch die Dauer- 
yerkiirzung5). Es ist aber noch ungeklart, ob darin eine durch die langdauernde 
Yerkiirzung bedingte „Ermiidung" zu erblicken ist oder eine durch den Strom un- 
mittelbar bewirkte Schadigung oder Yeranderung des Muskels, welche die fragliche 
Yerkiirzung verhindert. Lehnt man die Auffassung der Daueryerkiirzung ais Er- 
regungsyorgang ab, so wird zu erwagen sein, ob nicht durch Produkte der primaren 
oder sekundaren Elektrolyse an den Austrittsstellen des Stromes ein yeranderter 
Quellungszustand des Protoplasmas und damit eine Formanderung heryorgerufen 
werden kann.

Durch Offnung eines konstanten Stromes sind Verkiirzungen des 
Muskels im allgemeinen nicht so leicht zu erzielen ais bei der SchlieBung; es 
bedarf dazu erheblich starkerer Strome. Vor allem ist aber die Dauer der 
yorgangigen SchlieBung von Belang, indem mit ihr auch der Offnungserfolg 
wachst. Die Erfolge sind wieder von dreierlei Art, und zwar Zuckung, 
Tetanus und Daueryerkiirzung. Auch hier ist, wie bei der SchlieBung, unter 
Tetanus ein oszillatorischer Vorgang yerstanden. Die Offnungstetani sind 
meist kurz und daher die Unterscheidung von Offnungszuckungen unter Um- 
standen schwierig. Sicherheit bietet dann derVergleich der OSnungserregung 
mit einer durch Induktionsreiz bewirkten Maximalzuckung. Rhythmische 
Offnungstetani sind beobachtet6).

Die Óffnungsdaueryerkiirzung beschreibt Biedermann7) wie folgt: „LaBt 
man einen starken Strom so lange geschlossen, bis jede Spur der (SchlieBungs-) 
Daueryerkiirzung yerschwunden ist, so erreicht der Muskel nach Ablauf der Off- 
nungszuckung nicht sofort seine natiirliche Lange, sondern bleibt dauernd yerkiirzt 
(Offnungsdauerkontraktion); die SchlieBung des gleichgerichteten Stromes bewirkt 
in diesem Falle keine Yerkiirzung, sondern eine Verlangerung des Muskels . . . 
Bei gesunkener Erregbarkeit des Muskels bleibt, wie bei der SchlieBung, so auch 
bei der Offnung, die Zuckung ganz aus, und nur die Dauerkontraktion markiert 
den Erfolg der Reizung.“
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Durch Saito ist die Óffnungsdauerverkurzung auch am narkotisierten Muskel 
heohachtet worden1).

*) Zeitsehr. f. Biol. 48, 340, 1906. — 2) y. Eleischl, Wien. Sitzungsber.,
3. Abt., 76 (1877) u. 82 (1880); v. Kries, Areh. f. Physiol. 1884, S. 337; Puhr, 
Arch. f. d. ges. Physiol. 34, 510, 1884 u. 38, 313, 1886. — 3) Man vgl. hierzu
Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 3, 279, 1870 u. Regeczy, ebenda 43, 
533, 1888. — 4) Biedermann, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 97 (3), 146, 1888; 
Durig, Arch. f. d. ges. Physiol. 97, 457, 1903. — 5) Langendorff, Arch. f. 
Physiol. 1891, 8.480; Santesson, Skand. Arch. f. Physiol. 14, 1, 1903. — ’) A. a. 0.
S. 317. — 7) Vgl. Hering, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 79 (3), 22, 1879. —
8) A. a. O.

Die mittels des Rheonoms hergestellten „ Zeitreize “2) wirken im all- 
gemeinen in derselben Weise wie konstantę Strome. Die hierbei auftretenden 
yerlangerten Zuckungen (v. Kries) sind yielleicht ais kurze Tetani auf- 
zufassen.

Da Rheonomreize bisher nur am Nerymuskelpraparat angewendet wurden, 
muf.) beziiglich weiterer Eigentiimlichkeiten sowie der Theorie der elektrischen 
Erregung uberhaupt auf das Kapitel Neryenphysiologie yerwiesen werden.

Im Gegensatz zu den konstanten Stromen bewirken die Induktions- 
stróme, die ais sehr kurze StromstóBe aufgefaBt werden konnen, in der 
Regel nur einfache Zuckungen, dereń Hohe nach einer schon in einem 
friiheren Abschnitt mitgeteilten Regel mit wachsender Starkę des Stromes zu- 
nimmt, bis die Hohe der Maximalzuckung erreicht ist. Die Frage, ob sehr 
starkę Induktionsstrome auBer durch ihr Entstehen (SchlieBung) auch noch 
durch ihr Verschwinden (Offnung) erregen konnen, so daB die erzielte Kurye 
eine „iibermaximale“ Zuckung, richtiger einen aus zwei yerschmolzenen 
Zuckungen bestehenden Tetanus darstellt (analog der bekannten iibermaxi- 
malen Erregung des Neryen), ist noch unentschieden3). Langer dauernde 
Tetani, wie sie durch einen einzigen Induktionsschlag am yertrocknenden 
Muskel4) oder nach Vergiftung mit Glycerin 5) beobachtet werden, sind ais 
abnorme Reaktion zu betrachten.

Die yorstehende Schilderung der Reizerfolge ist ausreichend, solange 
lediglich die Langenanderung des ganzen Muskels beriicksichtigt wird. Unter
sucht man das Verhalten einzelner Abschnitte eines durchstrómten parallel- 
faserigen Muskels, wie dies zuerst Engel mann6), spater in noch yollkom- 
menerer Weise Hering und Biedermann, mit Hilfe des Doppelmyographen 
getan haben7), so treten neue Erseheinungen heryor, die das bisher ent- 
worfene Bild in wesentlichen Stiicken erganzen. Das zweckmaBigste Beob- 
aehtungsyerfahren besteht darin, daB ein parallelfaseriger Muskel in der Mitte 
seiner Lange in schonender Weise festgehalten wird und die beiden Enden 
mit Schreibyorrichtungen yerbunden werden (Hering, a. a. 0.). LaBt man 
dann den Muskel der Lange nach von einem moglichst schwachen Strom 
durchsetzen, so zuckt bei der SchlieBung nur jene Muskelhalfte, durch die der 
Strom austritt (Kathode), bei der Offnung die andere Halfte (die Eintritts- 
stelle des Stromes, Anodę). Bei Anwendung starkerer Strome breitet sich 
die Erregung wohl iiber den ganzen Muskel aus, tritt aber bei SchlieBung in 
der kathodischen, bei Offnung in der anodischen Halfte friiher und starker 
auf ais in der anderen. Diese GesetzmaBigkeiten sind besonders durch die 
sorgfaltigen Untersuchungen Biedermanns8) sichergestellt, in dessen Ab-
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handlung auch die altere Literatur iiber den Gegenstand berucksichtigt ist. 
Der Beweis fur den Satz, daB bei der Schliefiung nur die Kathode wirksam 
ist, laBt sich auch in der Art fiihren, daB man bei ruhender Kathode die 
Anodę langs des Muskels yerschiebt und fiir jede Lagę die eben reizende 
Stromstarke bestimmt. Sie wird konstant gefunden *).

Wie die Formanderung bei der Erregung, folgt auch die Dauerverkiirzung 
der angegebenen Kegel, indem sie bei der SchlieBung an der Kathode, bei der 
Offnung an der Anodę auftritt, und, wie bereits erwahnt, ausschlieBlich auf diese 
Stellen beschrankt bleibt. Die rein polare Wirkung des elektrischen Stromes wird 
demnach durch die ortliche Begrenzung der Dauerverkiirzungen in besonders deut- 
licher Weise zur Anschauung gebracht. Allerdings haben Engelmann2) und 
Biedermann3) eine scheinbare Ausnahme kennen gelehrt, die darin besteht, daB 
in dem einseitig geschadigten Muskel (die Schadigung erfolgt durch Anlegung eines 
Querschnittes, durch chemische Veranderung. oder langdauernde Durchleitung starker 
elektrischer Strome) ein admortal (d. h. gegen das geschadigte Ende) gerichteter 
starker Strom Erregung bzw. Dauer verkiirzung hervorruft, die sich vorwiegend in 
der anodischen Halfte bemerklich machen. Biedermann hat aber den Beweis 
erbracht, daB es sich in diesem Falle um die Ausbildung sekundarer Kathoden 
handelt, die immer auftreten miissen, wenn die Stromlinien, d. h. die Linien groBten 
Potentialgefalles den Muskelfasern nicht genau parallel laufen. Sehr geeignet zur 
Demonstration der scheinbar anodischen SchlieBungsdauerverkiirzung ist die mono- 
polare Reizung des Muskels4).

’) May, Journ. of Physiol. 26, 72, 1900. — 2) Arch. f. d. ges. Physiol. 3,
319, 1870. — 3) Ebenda 47, 243, 1890; Elektrophysiol. 1, 228. — 4) Biedermann,
Elektrophysiol. 1, 198, 230. — 5) Deutsch. Arch. f. klin. Med. 60, 264, 1898. —
8) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1860, S. 542. — 7) Man vgl. Hermann, Arch. f. d. 
ges. Physiol. 39, 597, 1886; 45, 603, 1889; ferner Meirowsky, ebenda 73, 442, 
1898. — 8) Ebenda 67, 240, 1897; 70, 513, 1898; man vgl. auch G. Weiss, Compt. 
rend. de la Soc. de biol. 1898, p. 211.

Hierher gehórt auch die sogenannte Entartungsreaktion des degenerierenden 
Muskels, die lange ais eine Umkehr der Rolwirkungen angesehen wurde. Wiener5 *) 
hat gezeigt, daB sie nur eine durch ungleiche Erregbarkeit bedingte Modifikation 
des unipolaren Reizerfolges darstellt.

Eine besondere Form der elektrischen Erregung ist das zuerst von Kiihne 
beschriebene8), spater namentlich von Hermann untersuchte galyanische Wogen. 
Es ist am besten zu beobachten, wenn ein parallelfaseriger Muskel, wie der Sar
torius, bei mafiiger Spannung der Lange nach von Stromen durchsetzt wird, dereń 
Intensitat 0,15 Milliampere oder mehr betragt. Es handelt sich um kurze Wiilste 
nach Art der sogenannten idiomuskularen Kontraktion, die mit einer Geschwindig
keit von einigen Millimetern in der Sekunde iiber die Muskelfasern ablaufen, aus
schlieBlich in der Kichtung des positiven Stromes. Da diese Wiilste sich ganz 
unregelmafiig iiber die einzelnen Fasern verteilen und sich nebeneinander fort- 
bewegen, so entsteht jenes seitliche Pendeln und Wogen, von dem die Erscheinung 
den Namen erhalten hat. Wie Hermann zeigt, laBt sich das langsame Fort
schreiten aus der Schadigung des Leitungsvermogens durch die sehr starken Strome 
befriedigend erklaren und die einsinnige Bewegungsrichtung aus der Uberlegung, 
daB jeder Wulst zu sekundaren Anoden hinter sich, zu sekundaren Kathoden vor 
sich Veranlassung gibt7). Uber ahnliche Erscheinungen bei mechanischer Reizung 
siehe oben S. 510.

Eine eigentiimliche, rein physikalische Erscheinung in Gestalt einer Fort- 
fiihrung des Faserinhaltes aus dem (frischen oder toten) Muskel durch sehr starkę 
Strome in der Richtung gegen die Anodę, ist von Hermann beschrieben worden8).

Samtliche am ąuergestreiften Muskel beobachteten Reaktionen auf den 
elektrischen Strom entsprechen somit der Regel, daB der Strom nur dort, wo 
er aus den Fasern aus- bzw. in sie eintritt, seine Wirkungen entfaltet. Man 

33*
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unterscheidet diese stets in Vielheit yorhandenen Stellen nach Hering1) ais 
physiologische Kathoden und Anoden von den gleichnatnigen Elektroden 
im physikalischen Sinne. Der Unterschied zwischen physiologischer und 
physikalischer Kathode zeigt sich z. B. sehr anschaulich, wenn ein Strom ge- 
schlossen wird durch einen Muskel, der wie der gerade Bauchmuskel aus Ab- 
teilungen besteht, die durch Zwischensehnen der Lange nach aneinander ge- 
reiht sind. Hier besitzt jede Abteilung ihre eigene physiologische Kathode 
(und Anodę) und die Wirkungen des Stromes sind dementsprechend.

') Sitzungsber. d. Wien. Akad. 79 (3), 4, 1879. — “) Biedermann, ebenda 
80 (3), 1879. — 3) Engełmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 26, 116, 1880; man
vgl. auch Hermann u. Giuffró, ebenda 21, 462, 1880; Leicher, Unters. a. d.
phys. Institut Halle 1888. — 4) Biedermann, 4. Mitt. Sitzungsber. d. Wien. Akad.
80 (3), 1879; Locke u. Szymanowsky, Arch. f. d. ges. Physiol. 79, 99, 1900. —
5) Hermann, ebenda 30, 1, 1882. — 6) Biedermann, Elektrophysiol. 1, 252.

Eine Bestatigung der Regel von den poi ar en Wirkungen des elek
trischen Stromes liefern ferner alle jene Falle, in denen der Erfolg sich von 
der Stromrichtung abhangig zeigt. Streng genommen trifft dies freilich fiir 
jeden Versuch zu, denn es gibt keinen Muskel, der bei Durchstromung in 
den beiden Langsrichtungen identische Erfolge aufweist. Indessen bean- 
spruchen einige dieser Falle ungleicher Reaktion besonderes Interesse, so daB 
sie hier erwahnt werden miissen.

1. Ungleiche Reaktion ist allein schon verursacht durch den Umstand, 
daB die beiden Enden eines Muskels, Ursprung und Ansatz, verschieden 
gebaut sind, speziell ungleichen Querschnitt haben. Dies bedingt eine gróBere 
Dichte des Stromes an dem kleineren Querschnitt und einen entsprechend 
yerstarkten Erfolg.

2. Einseitig yerletzte Muskeln sind relatiy unempfindlich gegen die 
SchlieBung admortal und gegen die Offnung abmortal gerichteter Strome* 2). 
Noch reiner wird der Versuch, wenn man den Muskel in leitende Fliissigkeit 
yersenkt, in der die Stromlinien unter sich und mit den Fasern parallel ver- 
laufen, wodurch die Dichte des Stromes iiberall merklich gleich wird. Die 
admortale SchlieBung kann unter diesen Umstanden selbst bei sehr starken 
Strómen wirkungslos bleiben 3).

3. Durch lokale Lahmung des Muskels (mittels Kalisalzen, Ather, Al
kohol u. dgl.) wird der Muskel fiir alle dort austretenden Strome unerregbar 
oder schwer erregbar. Die Veranderung kann riickgangig gemacht werden. 
Wird eine Stelle des Muskels mit schwach alkalischen Lósungen oder mit 
Veratrin behandelt, so steigt dereń Erregbarkeit4).

4. In ahnlicher Weise umstimmend wirken elektrische Strome. Wird 
ein sehr schwacher konstanter Strom durch den Muskel geschickt und auf 
ihn ein gleichgerichteter Induktionsschlag aufgesetzt, so wirkt letzterer starker 
ais fiir sich allein, mit anderen Worten, die Kathode des konstanten Stromes 
steigert die Erregbarkeit des Muskels fiir den an der gleichen Stelle austreten
den Zusatzstrom. Bei langerer Dauer der Durchstromung und namentlich bei 
Anwendung starkerer Strome, kehrt sich aber das Bild um, indem die Wirkung 
eines gleichgerichtetenlnduktionsstromes herabgesetzt oder aufgehoben wird5). 
Die Kathode starker Strome wird schliefilich auch leitungsunfahig fiir Er- 
regungen, die an anderen Stellen des Muskels ausgelóst werden 6).
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Die Feststellung derErregbarkeitsanderungen an der Anodę eines polari- 

sierenden mit Hilfe eines ihm entgegengerichteten Induktionsstromes stofien 
auf eigentiimliche methodische Schwierigkeiten ‘). Immerhin ist es sehr wahr
scheinlich, „daB die Anspruchsfahigkeit der anodischen Faserstellen wahrend 
der Polarisation herabgesetzt ist“ 2).

’) Man vgl. Biedermann, ebenda 1, 246. — 2) Ebenda S. 248. — s) Derselbe,
18. Mitteil. Sitzungsber. d. Wien. Akad. 92 (3), 142, 1885. — 4) Derselbe, 4. Mitteil.
u. Elektrophysiol. 1, 191, 248. — 5) Ebenda 1, 236 ff. — 8) 4. Mitteil. 1879, S. 38. —
7) Arch. f. d. ges. Physiol. 45, 593, 1889.

Eine weitere Wirkung der Anodę besteht darin, daB sie eine bereits vor- 
handene Erregung schwacht oder unterdruckt. Biedermann hat diese 
Hemmungswirkung dadurch sichtbar gemacht, daB er einen mitVeratrin yer- 
gifteten Muskel im Doppelmyographion reizte und wahrend der nun folgenden 
Dauerkontraktion einen konstanten Strom hindurchschickte. Die Folgę war, 
daB der Muskel sich auf der Kathodenseite noch etwas mehr zusammenzog, 
auf der Anodenseite dagegen erschlaffte. Umgekehrte Reaktionen konnten 
gunstigenfalls bei der Offnung des Stromes erzielt werden3).

Nach der Offnung schwacher und kurzdauernder polarisierender Strome 
laBt sich weder an den kathodischen, noch an den anodischen Stellen eine 
yeranderte Anspruchsfahigkeit nachweisen. Starkere Strome oder langere 
Zeit geschlossene hinterlassen aber eine Nachwirkung, die an der Kathode in 
einer Verminderung, an der Anodę in einer Erhbhung der Erregbarkeit be
steht4). Worin diese Umstimmungen bestehen, ist unbekannt. Biedermann 
bezieht die verminderte Erregbarkeit an der physiologischen Kathode des 
polarisierenden Stromes auf die „Ermudung11, welche infolge der SchlieBungs- 
dauerverkurzung dort zuruckbleibt. Man kann aber auch annehmen, daB 
es sich um eine direkte chemische Umstimmung durch den polarisierenden 
Strom handelt, die der wahrend der Durchstrómung auftretenden Dauer- 
yerkiirzung an die Seite zu stellen ware. Die Annahme einer brtlich be- 
grenzten Ermudung hat fiir einen Muskel, in dem sich die Erregungen iiber 
die ganze Lange der Fasern ausbreiten konnen, wenig ansprechendes.

Es yerdient mit Riicksicht auf die andersartigen Verhaltnisse bei dem 
Neryen der Erwahnung, daB die beschriebenen Anderungen der Erregbarkeit 
sich auf die Ein- und Austrittsstellen des polarisierenden Stromes (physio
logische Anoden und Kathoden) beschranken und daB eine Ausbreitung iiber 
die ganze Faserlange nicht statthat. Dies folgt aus der Erfahrung, daB die 
beschriebenen Modifikationen der Erregbarkeit sich nur beobachten lassen, 
wenn die Elektroden des polarisierenden Stromes zugleich die des priifenden 
Stromes sind. Ubrigens hat Biedermann durch besondere Versuche nach
gewiesen, daB in der intrapolaren Strecke normale Erregbarkeit herrscht6).

5. Muskelabschnitte, die sich in Erregung befinden, reagieren schwer oder 
gar nicht auf dort austretende Strome. Biedermann hat diese interessante 
Tatsache zuerst beobachtet an den idiomuskularen Wiilsten, die sich an frei- 
praparierten Muskeln zuweilen finden6). Spater ist es Hermann7) durch 
starkę Kuhlung gelungen eine tetanisch erregte Stelle des Muskels fiir einige 
Zeit in einem Zustande zu halten, in dem sie auf die SchlieBung eines yorher 
wirksamen aussteigenden Stromes nicht mehr reagierte oder „polar versagte“. 
Auch hier ist der Versuch, das Versagen aus der Ermudung der idiomuskular 
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kontrahierten Stelle zu erklaren, wenig befriedigend. Hermann kniipft an 
seine Beobachtung, dereń Wichtigkeit er hervorhebt, eine eingehende Er- 
órterung der Frage, warum die Polarisation, auf der die polaren Wirkungen 
des Stromes beruhen miissen, nicht, oder in nicht gentigendem Mafie statt- 
findet an der Grenze zwischen lebendem und totem Protoplasma, auch nicht 
zwischen lebendem erregbaren und lebendem unerregbaren (narkotisierten, 
wasserstarren, ermiideten) Protoplasma. Er spricht die Vermutung aus, dafi 
fiir die Erregung mafigebend sei die Steilheit der Polarisation nicht nur nach 
der Zeit, sondern auch nach dem Raume1).

') A. a. O. 8. 602. — s) Arch. f. d. ges. Physiol. 21, 470, 1880. — 3) Untersuch. 
a. d. physiol. Inst. Halle 1 (1888).

Eine zweite von Hermann angedeutete, aber ais weniger wahrscheinlich 
bezeichnete Erklarung lautet dahin, dafi Polarisation nur stattfindet an der 
Grenze zwischen lebendem Protoplasma und dessen Umhiillung. Es wiirde dem
nach von der Beschaffenheit der Oberflache des lebenden Protoplasmas abhangen. 
ob Polarisation in fiir die Erregung geniigendem Mafie stattfinden kann.

Nun ist kaum zu bezweifeln, dafi an yerletzten Stellen die osmotischen 
Eigenschaften des Muskelprotoplasmas zwar nicht yerloren gehen, aber doch 
soweit geschadigt sind, dafi ein teilweiser Austausch seiner anorganischen 
Bestandteile mit denen der Zwischenflussigkeit stattfinden kann. Feiner 
drangt neben der Tatsache des Aktionsstromes die eigentumliche Bedeutung 
der Natriumionen fiir den Erregungszustand des Muskels und die lahmende 
Wirkung der Kaliumsalze zu der Vermutung, dafi auch im erregten Muskel 
und nur fiir die Dauer des Erregungszustandes die oberflachliche Plasmahaut 
eine Veranderung erleidet, derart, dafi ein gewisser Austausch anorganischer 
Bestandteile móglich wird. Es liegt daher nahe, die Veranderung der Plasma
haut und der osmotischen Eigenschaften mit der yerminderten Polarisier- 
barkeit in Beziehung zu setzen und auf diese Weise die fehlende oder ge- 
sunkene Erregbarkeit zu erklaren.

6. Eine merkwiirdige, noch nicht yerstandliche Ungleichheit in der Er
regbarkeit eines Muskels besteht je nach dem Winkel, in dem er von dem 
Strom durchsetzt wird. Die giinstigste Richtung ist die longitudinale, die 
ungiinstigste die transyersale. Eine quere Durchstrómung aller Fasern eines 
Muskels ist in geometrischer Strenge selbst bei Anwendung der Trogmethode 
und gut ausgestrecktem Muskel nicht zu erreichen, so dafi das Verhaltnis 
longitudinale Schwelle . „ ... , , .--- 2----------- —-------  immer zu grofi austallt. Gelange es, den Muskel in 
transyersale Schwelle
rein ąuerer Richtung zu durchstrómen, so wiirde man ihn yielleicht fiir alle 
Stromstarken unerregbar finden. Jedenfalls ergeben die Versuche zuweilen 
sehr grofie Verschiedenheiten der beiden Schwellenwerte. Hermann und 

Giuffre2) fanden ais kleinstes Yerhaltnis unter74
Yersuchsbedingungen,

durch welche die Yerschiedenheit zwischen Langs- und Querwiderstand aus- 
geschaltet war. Auch Leicher konnte den ąuerdurchstrómten Muskel nur 
schwer oder gar nicht erregen3). Es gewinnt somit den Anschein, ais ob 
innerhalb eines FaserąuerschnitteB die entgegengesetzten polarisatorischen 
und Erregbarkeitszustande nicht gleichzeitig stattfinden kónnten.
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An dieser Stelle seien auch einige Beobachtungen erwahnt, die iiber ungleiche 

Erregbarkeit der ąuergestreiften Muskeln eines Individuums zu berichten wissen. 
Ritter hatte seinerzeit angegeben, daB bei Reizung des Ischiadicus des Frosches 
die Beuger leichter ansprechen ais die Strecker. Rollett hat den Versuch mit 
besseren Methoden wiederholt, das Ergebnis bestatigt, und gegen yerschiedene 
Einwande sichergestellt*). 1883 teilte Griitzner mit, dafi die yerschiedene An-
spruchsfahigkeit auch bei direkter Muskelreizung bestehen bleibt und setzte die Er
scheinung in Beziehung zu der Zusammensetzung der Muskeln aus zwei Faserarten, 
diinnen, kornchenreichen, triiben und dicken, hellen Fasern. Diesen anatomischen 
Unterschieden entsprechen auch funktionelle, wie zuerst von Ranvier2) und 
weiter von Kronecker und Stirling3 4) fiir die weifien und roten Muskeln des 
Kaninchens nachgewiesen worden ist, und zwar sind die diinnfaserigen Muskeln 
(Beuger) die flinkeren und rascher ermiidenden. Unter Griitzners Leitung haben 
dannBonhoff er*), Schott5) und Osswald °) die Erseheinungen weiter yerfolgt und 
die ungleiche Empfindlichkeit des Nerymuskelapparates gegen yerschiedene elek
trische und chemische Reize nachgewiesen. Es zeigte sich ferner, dafi in allen unter- 
suchten Kaltblutermuskeln (Rana temporaria, R. esculenta und Bufo vulgaris) die bei
den Faserarten gemischt yorkommen, doch in yerschiedenem Mengenyerhaltnis. 
Endlich hat Rosner7) auch das Verhalten- der Kaninchenmuskeln genauer unter
sucht und deutliche Unterschiede in dei- elektrischen und chemischen Erregbarkeit 
ihrer Neryen, aber keine nennenswerte Unterschiede bei direkter elektrischer Reizung 
der Muskeln finden kónnen. Gegen mechanische Reize sind dagegen die roten 
Muskeln viel empfindlicher ais die weifien.

ł) Sitzungsber. d. Wien. Akad. (3), 70, 7; 71, 33; 72, 349, 1874 bis 1876. —
2) Arch. de physiol. norm, et pathol. 6, 5, 1874. — a) Arch. f. Physiol. 1878, S. 1. —
4) Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 125, 1890. — 5) Ebenda 48, 354, 1891. — 6) Ebenda
50, 215, 1891. — 7) Ebenda 81, 105, 1900. — 8) Arch. de physiol. norm, et pathol.
1879, p. 262 u. 522. — 9) 20. u. 21. Mitt. Sitzungsber. d. Wien. Akad. 95 (3), 7, 1887;
97, 49, 1888. — 10) Zentralbl. f. Physiol. 6, 597, 1892; Journ. of Physiol. 14, 163,
1893. — ll) Arch. f. Physiol. 1896, Suppl., S. 27. — 1!) Arch. f. d. ges. Physiol. 5,
223, 1871; ebenda 39, 490, 1886. — ls) Man vgl. auch Chapmann u. Brubacker,
Proeeed. Acad. nat. sciene. Philadelphia 1888. — 14) Amer. Journ. of Physiol. 5,
267, 1901. — 15) Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 575, 1893.

In bezug auf die hóchst eigentiimlichen, teils erregenden, teils hemmenden 
Wirkungen, die der elektrische Strom je nach seiner Starkę an den Neryen und 
Muskeln der Krebsschere heryorbringt, mufi auf die eingehenden Untersuchungen 
von Richet8), Biedermann9) und Piotrowski10 *) yerwiesen werden.

Eine Reihe yon Angaben iiber ungleiche Erregbarkeit der Fasern zusammen- 
gesetzter Neryen kann hier nicht beriicksichtigt werden.

Uber die Veranderung der elektrischen Erregbarkeit von Froschmuskeln nach 
dem Ausschneiden hat Nikolaides Beobachtungen yeróffentlichtu).

C. Der galvanische Widerstand der Muskeln und seine Erhóhung 
durch die Polarisation.

Die Muskeln haben, wie alle feuchten Leiter, einen erheblich grbfieren Wider- 
stand ais die Metalle, auBerdem aber die Eigentiimlichkeit, dafi der Widerstand ab
hangig ist von der Richtung dei- Durchstromung. Hermann12) fand den Wider
stand der Muskeln bei Langsdurchstromung (yon Querschnitt zu Querschnitt) 
2.10° mai so groB ais den des Quecksilbers, den Querwiderstand aber etwa neunmal 
grófier13). Diese Unterschiede gelten aber nur fiir den lebenden Muskel. Am toten 
Muskel sinkt der Querwiderstand auf den Wert des Langswiderstandes herab 
(Hermann, a. a. O.). Auf dieser Ausgleichung beruht die totale Widerstands- 
yerminderung beim Absterben des Muskels, die Kodis beobachtet hat14). Mit 
Wechselstromen fanden Alt und Schmidt15) den spezifischen Widerstand des 
Muskels gleich dem des Blutes und ungefahr sechsmal so grofi wie den der Neryen. 
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Mit steigender Temperatur nimmt der Widerstand erst rascher, dann langsamei’ ab ’). 
Nach Galeotti vermindert sich der Widerstand bei 28°, nimmt von da bis 46® 
wieder zu, um oberhalb sehr rasch zu sinken’). Bei 24° fand Galeotti den Wider
stand von „quergesehnittenen“ Hundemuskeln etwa halb so groB wie eine ‘/10 normale 
KCl-Lósung, den der „langsgeschnittenen" etwa iy2mal groBer ais die genannte 
Vergleichslósung. Der durch langeres Tetanisieren ermiidete Muskel hat einen 
deutlich erhohten Widerstand, der aber bei der Erholung auf den Normalwert 
zuriickkehrt. Mit demselben Verfahren fand G. N. Stewart8) den Leitungswider- 
stand des zerkleinerten Muskels seinem Salzgehalt entspreohend.

*) Boli, Dissert. Kónigsberg 1887; Tereg, Arch. f. Physiol. 1899, S. 288. —
!) Zeitsehr. f. Biol. 43, 289, 1902. — 8) Stud. from the physiol. Laboratory of
Owens College 1, 133, 1891. — 4) du Bois-Reymond, Ges. Abhandl. Leipzig 1, 
13, 29, 80, 1875. — 6) Ebenda 1, 1. — 6) Góttinger Nachrichten 1887, S. 326. —
7) Hermann, Arch. f. d. ges. Physiol. 42, 1—83, 1887.

Wird ein konstanter Strom dem unversehrten Muskel zugeleitet, so kommt zu 
dem Widerstande, der ihm ais feuchtem Leiter eigentiimlich ist, noch der durch 
die Polarisation bedingte Ubergangswiderstand hinzu, und zwar handelt es sich, 
falls die Zuleitung durch unpolarisierbare Elektroden geschieht, um sogenannte 
innere Polarisation4). Sie kommt allen porósen, mit leitender Fliissigkeit ge- 
trankten Korpern zu, ebenso aber auch Gemengen von festen und fliissigen Sub- 
stanzen, yorausgesetzt, dafi zwischen dem Leitungsyermogen der beiden Substanzen 
ein geeignetes Verhaltnis besteht. Der Ubergangswiderstand dieser Kombina
tionen ist bedingt durch das Auftreten von Produkten der Elektrolyse, die sich 
iiberall dort ansammeln miissen, wo der Strom durch Grenzflachen zwischen festen 
und fliissigen Teilen hindurchtritt. Der polarisierende Strom fiihrt Konzentrations- 
anderungen herbei, die eine elektromotorische Gegenkraft reprasentieren und sich 
in einem dem polarisierenden entgegengerichteten Strom, dem Polarisations- 
strom, ausgleichen. Die Entwickelung der inneren Polarisation geschieht sehr rasch 
und der polarisierende Strom kann durch den Polarisationsstrom in erheblichem Grade 
geschwacht werden. Wird der polarisierende Strom unterbrochen und der Polari
sationsstrom durch ein Galvanometer geschlossen, so erhalt man deutliche Aus- 
schlage, die aber auBerordentlich rasch zuriickgehen.

Durch die genannten Eigenschaften unterscheidet sich die innere Polarisation 
des Muskels (und anderer derartig wirkender Kbrper) yon den Polarisationserschei- 
nungen, wie sie an der Grenze zweier Elektrolyte auftreten. Von letzteren 
gibt bereits du Bois-Reymond, der Entdecker derselben, an, daB es zu ihrer 
Beobachtung sehr groBer elektromotorischer Krafte (fiir den polarisierenden Strom) 
und sehr empfindlicher Apparate zur Strommessung (fiir den Polarisationsstrom) 
bedarf5).

Hermann, der spater die Erscheinung mit wesentlich vollkommeneren Hilfs- 
mitteln untersucht hat, fand, dafi die durch die Polarisation an der Grenze zweier 
Elektrolyte auftretenden Strome dem polarisierenden stets entgegengesetzt gerichtet 
sind, daB sie sich sehr langsam entwickeln und selbst nach einem StromschluB von 
vielen Minuten nur 1 bis 2 pro Mille des polarisierenden betragen. Endlich sind 
die Polarisationsstróme, einmal entstanden, sehr dauerhaft6).

Im Gegensatz hierzu entwickelt sich die innere Polarisation des Muskels sehr 
rasch, sie ist schon nach sehr kurzeń SchlieBungen nachweisbar und kann selbst 
bei Anwendung von Wechselstrbmen nicht yóllig beseitigt werden. Die durch die Polari
sation bedingte Zunahme des Widerstandes ist sehr bedeutend und kann bei 15 bis 
20 Minuten SchlieBungsdauer bis zu zwei Drittel des Anfangswertes betragen. Nach 
Offnung (des polarisierenden Stromes) nimmt der Polarisationsstrom anfangs sehr 
rasch, spater langsamer ab, so daB ein Rest lange Zeit bestehen bleibt. Polarisation 
und Depolarisation sind abhangig yom Durchstrómungswinkel in dem Sinne, daB 
bei Querdurchstrómung die Polarisation groBer ist, zugleich aber rascher schwindet. 
Langs- und Querpolarisation stehen annahernd im Verhaltnis der entspreehenden 
Widerstande. Am toten Muskel ist die Polarisierbarkeit geringer, am gekochten 
Muskel fehlt sie7)- Hierzu ist zu bemerken, daB die Yersuche iiber den EinfluB 
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des Durchstrbmungswinkels auf Widerstand und Polarisation an „Muskeląuadraten”, 
also an yerletztem Materiał, gewonnen sind. Bleibt der Muskel unverletzt und sind 
die Elektroden in stets gleichem Abstande einmal langs (unreine Langsdurch- 
strbmung Hermanna), einmal ąuer eingelegt, so sind die Unterschiede in der 
Polarisierbarkeit viel geringer. Dies ist kaum anders zu verstehen, ais daB der 
Hauptsitz der Polarisation an der Grenze zwischen Muskelfasern und Zwischen
flussigkeit, d. h. dort zu suchen ist, wo., wie oben ausgefiihrt wurde, die Plasma
haut den Durchtritt der Ionen hindert oder doch aufs auBerste erschwert. Es 
wiirde sich demnach der Strom sowohl bei der Quer- wie bei der „unreinen“ Langs- 
durchstrómung im wesentlichen durch die Zwischenflussigkeit abgleichen, wie dies 
Hermann bei seinen Versuchen an Kernleitern mit polarisierbarem Metallkern 
unter Anwendung yon Gleichstrómen in der Tat gefunden hat1). Bei „reiner“ 
Langsdurchstromung, d. h. von Querschnitt zu Querschnitt, wiirde dagegen ein er- 
heblicher Teil des Stromes durch das Protoplasma der Fasern gehen, was in der 
Verminderung des Gesamtwiderstandes zum Ausdruck kommt. Die dann noch vor- 
handene geringere Polarisation unterscheidet Hermann ais „ Infiltrationspolari- 
sation“ von der viel starkeren an der Oberflache der unverletzten lebenden Fasern 
auftretenden „Kernpolarisation" !). Letztere bedingt es, dafi der durch die Muskel
fasern gehende Stromanteil unmittelbar nach der SchlieBung sehr stark abnimmt, 
was wohl, wie Hermann heryorhebt8), in naher Beziehung steht zu der Erfahrung, 
dafi die erregenden Wirkungen bei der SchlieBung und unmittelbar nachher am 
starksten sind. Wie es scheint, gilt nur fiir die Infiltrationspolarisation des beider
seits yerletztenMuskels, daB derUbergangswiderstand mit der Streckenlange wachst'). 
Fiir den unverletzten Muskel ist ein solches Verhalten nicht nachgewiesen und 
nach den Befunden von Hering5) und Biedermann6) auch wenig wahrschein
lich. Es findet demnach auch die elektrotonische Ausbreitung des polarisierenden 
Stromes, die den Neryen auszeichnet, am Muskel nicht oder nur in sehr geringem 
Grade statt. Ob das Bindegewebe des Muskels eine merkliche innere Polarisation 
im Sinne der Infiltrationspolarisation erleidet, ist nicht bekannt.

Wie bereits erwahnt, weist die polare Begrenzung der erregenden wie hem- 
menden Wirkungen des Stromes auf einen engen Zusammenhang hin zwischen 
diesen und der Polarisation an der Oberflache der Faser. Um hier weitere Einsicht 
zu gewinnen, miiBte vor allem bekannt sein, in welcher Weise sich die Plasmahaut 
an der Elektrizitatsleitung beteiligt und welche elektrolytischen Produkte an ihr 
oder in ihr zur Abscheidung kommen. Denn diesen letzteren werden aller Vor- 
aussicht nach die Anderungen in der Erregbarkeit und in dem Quellungszustande 
des Protoplasmas (Daueryerkiirzung) zuzuscbreiben sein, ebenso aber auch die hem- 
menden Einfliisse auf bereits bestehende Verkiirzungen (Hemmung der Veratrin- 
kontraktion durch anodische Polarisation, der Óffnungsdaueryerkiirzung durch er- 
neute SchlieBung des Stromes usw.). Vielleicht entspricht der Schwellenreiz jener 
elektromotorischen Kraft, die gerade imstande ist den Widerstand der Plasma
haut zu iiberwinden. Dagegen ist kaum anzunehmen, daB die Erregung direkt 
durch die Produkte der Elektrolyse bedingt ist. Vermutlich wirken dieselben nur 
mittelbar durch Stórung des protoplasmatischen Stoffwechsels, da ja die Erregung 
auch durch andere Eingriffe, wie mechanische und chemische Sehadigung, ja selbst 
durch rasche Wasserentziehung herbeigefiihrt werden kann. Bemerkenswert bleibt 
hierbei, daB am Muskel wie am Nerv die Ausbildung der negatiyen Polarisation 
und die Riickbildung der positiyen (in beiden Fallen Abnahme des Polarisations- 
zustandes im algebraischen Sinne7) im gleichen Sinne wirkt8).

Die in neuerer Zeit yielfach unternommenen Versuche zur mathematischen 
Formulierung eines Erregungsgesetzes gehen alle von den Erregungserscheinungen 
am Nerven aus und werden dort ihre Wiirdigung finden.

Die Kernpolarisation und die Infiltrationspolarisation im Sinne Hermanns 
sind physikalische Erscheinungen, die den lebenden Zustand des Muskels nur

*) A. a. 0. S. 36 u. 43. — !) A. a. 0. S. 61. — 8) A. a. O. S. 65. — 4) Hermann, 
a. a. O. S. 24 u. 60. — 5) Sitzungber. d. Wien. Akad. 88 (3), 432, 1883. — 6) Elektro
physiol. S. 236. — 7) Hermann, Arch. f. d. ges. Physiol. 31, 99,1883. — 8) Pfliiger, 
Elektrotonus 1859, S. 453; Arch. f. Anat. u. Physiol. 1859, S. 133. 
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insofern voraussetzen, ais damit eine bestimmte Struktur gegeben ist, an oder in der 
die Produkte der Polarisation zur Abscheidung gelangen.

Vorgange anderer Art sind die sogenannten sekundar-elektromotorischen 
Erseheinungen. E. du Bois-Reymond, der zuerst auf dieselben aufmerksam 
geworden war, hielt sie fiir eine besondere Form physikalischer Polarisation1). 
Demgegeniiber wieś Hermann* 2) die physiologische Natur der Erscheinung nach, 
zunachst fiir den Vorgang an der Anodę des zugeleiteten Stromes, und erklarte sie 
fiir den elektromotorischen Ausdruck der nachdauernden Óffinungserregung. Gleich
zeitig kam Hering zu derselben Auffassung, die er auch auf den (in bezug auf 
den zugeleiteten Strom) negativen Nachstrom an der Kathode ausdehnte8). Er 
zeigte ferner, daB es sich um eine ausschlieBlich auf die physiologische Anodę 
und Kathode beschrankte Veranderung des Muskels handelt. Wichtige Erweite- 
rungen erhielten diese Beobachtungen durch Biedermann. Er fand, daB ein 
durch Ather bis zur Unerregbarkeit narkotisierter Muskel die fraglichen Erschei- 
nungen gleichwohl, sogar starker ais ein normaler Muskel, zeigte4). Er konnte 
ferner an Muskeln, die sich in „Dauerkontraktion" befanden (SchlieBmuskeln von 
Anodonta, veratrinisierte Froschmuskeln), eine Umkehrung der sekundaren elektro
motorischen Wirkungen nachweisen, die ais der galvanische Ausdruck der Ab- 
schwachung der Dauerkontraktion durch die Kathodenoffnung bzw. ihrer Ver- 
starkung durch Anodenoffnung betrachtet werden kónnen5). Die in der Literatur 
iibliche Bezeichnungsweise ais positiv-kathodische bzw. negatiy-anodische Polari- 
sation ist wenig zweckmaBig, desgleichen die entsprechend vertauschte fur den 
sclilaffen Muskel. Ferner kónnen gegen die Auffassung der fraglichen Erseheinungen 
ais Kennzeichen nachdauernder Erregung bzw. ais Hemmung einer schon bestehen- 
den gewichtige Bedenken vorgebracht werden, auf welche einzugehen aber hier 
nicht der Ort ist.

’) Beri. Sitzungsber. 1883, S. 343; 1889, S. 1131; 1890, 8. 639, auch abgedruckt
in Arch. f. Physiol. 1884, S. 1 u. 1891, S. 402. — !) Arch. f. d. ges. Physiol. 33, 103, 
1883. — 3) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 88 (3), 415 u. 445, 1883; Arch. f. d. ges. Physiol.
58, 133, 1894. — 4) Ebenda 97 (3), 84, 1888. — 5) Ebenda 91 (3), 29, 1885; 92
(3), 142, 1885. — 6) Man vgl. Ostwald, Elektrochemie, Leipzig 1894 bis 1896,
S. 27 ff. — 7) Man vgl. hierzu E. du Bois-Reymond, Unters. iiber tier. Elek
trizitat, Berlin 1848 bis 1884.

VII. Die elektromotoriscłieii Eigenschaften des Muskels.
Selten ist die wissenschaftliche Weit durch eine physiologische Ent- 

deckung so sehr in Erregung gesetzt worden, wie durch die Beobachtungen 
Galvanis aus dem Jahre 1791, durch die er das Vorhandensein von elek
trischen Ladungen im Muskel und den Neryen nachgewiesen zu haben glaubte 6). 
Den fiir die Existenz elektromotorischer Krafte im Tierkórper entscheidenden 
Versuch (die Zuckung ohne Metalle) fand Galyani einige Jahre spater. Doch 
hat erst durch die Arbeiten von Nobili, Mateucci und namentlich von 
E. du Bois-Reymond die Lehre von der tierischen Elektrizitat ungeteilte 
Anerkennung gefunden7). Seitdem ist der Kreis der Beobachtungen so er- 
weitert, daB die elektromotorische Wirksamkeit nicht mehr ais eine dem 
Neryen- und Muskelsysteme allein eigentumliche Leistung betrachtet werden 
kann; es unterliegt keinem Zweifel, daB jede lebende Zelle hierzu befiihigt 
ist. Trotzdem werden Nery und Muskel die beyorzugten Objekte fiir die 
Untersuchung bleiben, weil die bedeutende Langenausdehnung und regel- 
miiBige Anordnung ihrer Zellen besonders wirksame Ableitungen und scharfere 
Fragestellung gestattet.

Es sind zwei Zustande bekannt, in denen der Muskel elektromotorisch 
wirksam wird: im yerletzten Zustande und bei der Erregung.
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A. Elektromotorische Erseheinungen am verletzten Muskel.
Die Stromlosigkeit oder doch geringfiigige und dem Sinne nach wechselnde 

elektromotorische Wirksamkeit moglichst unverletzter Muskeln, wenn von Mitte und 
Ende (natiirlicher Querschnitt) abgeleitet wird, war du Bois-Reymond nicht ent- 
gangen, wurde aber von ihm zu erklaren gesucht durch das Vorhandensein einer 
diinnen Lagę besonders gearteter Muskelsubstanz am natiirlichen Querschnitt. Da
gegen stellte Hermann 1867 den Satz auf, daB es gerade die Gleichartigkeit des 
unverletzten ruhenden Muskels sei, die seine Stromlosigkeit bedingt und daB der 
Strom erst durch die Verletzung entsteht, indem die Grenze zwischen lebender und 
absterbender Substanz eine elektromotorische Flachę bildet. Diese Theorie, die den 
groBen Vorzug besitzt, an keine speziellen Voraussetzungen iiber die Natur der 
elektromotorischen Krafte gebunden zu sein, hat sich seither immer mehr ais 
treffender Ausdruck fiir die einschlagigen Beobachtungen erwiesen. In bezug auf 
die Versuche, die Hermann zur Widerlegung der Praexistenzlehre und zur Be- 
griindung seiner Ansicht ausgefiihrt hat, muB auf dessen Handbuch1) verwiesen 
werden. Unter diesen Versuchen spielte eine sehr wichtige Rblle der Nachweis, 
daB der Verletzungsstrom im Augenblick der Anlegung eines Querschnittes noch 
nicht fertig yorhanden ist, sondern sich in meBbarer Zeit erst zu yoller Hohe ent- 
wickelt2). Dieses Resultat ist in neuerer Zeit und mit yollkommeneren Methoden 
von S. Garten bei Gelegenheit seiner Untersuchungen iiber die Aktionsstróme der 
Muskeln3) bestatigt worden. Uber die Anfechtung dieser Versuche durch Bern
stein und Tschermak siehe unten S. 526. Zu gunsten der von Hermann vor- 
getragenen Auffassung sprachen eine Reihe wichtiger Beobachtungen Engelmanns 
iiber das Entstehen und Verschwinden des Verletzungsstromes am Herzen, an pleio- 
meren Muskeln (d. h. Muskeln, die durch Zwischensehnen geteilt sind) und subcutan 
(mit Erhaltung des Kreislaufes) yerletzter Muskeln4)5). Endlich hat Biedermann 
gezeigt, daB auch der normale Skelettmuskel bei yorsichtigem Verfahren stromlos 
isoliert werden kann und hat den EinfluB einer Reihe von Veranderungen des 
Muskels auf sein elektromotorisches Verhalten gepriift8). Eine Fortsetzung der 
alteren Versuche Engelmanns bildet die Abhandlung vonVelichi iiber die elek
tromotorischen Eigenschaften kiinstlicher Langsschnitte, die gegeniiber dem kiinst- 
lichen Querschnitt nur die halbe Spannungsdifferenz aufweisen, die bei erhaltener 
Zirkulation unter Ausheilung yerschwindet7). Einige Angaben iiber die Verande- 
rung der Potentialdifferenz zwischen Langsoberflache und kiinstlichem Querschnitt 
mit der Zeit, liegen von Nikolaides vor8).

l) Hermann, 1, 197 u. 235. — 2) Derselbe, Arch. f. d. ges.Physiol. 15, 191,
1877. — 3) Abhandl. d. Ges. d. Wissenseh. Leipzig 26, 331, 1901. — 4) Hermanns
Handb. 1, 121. — 5) Utrechter Onderzoekingen 3 (3), 101, 1874; Arch. f. d. ges.
Physiol. 15, 116 u. 328, 1877. — 6) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 81 (3), 74, 1880. —
7) Arch. f. Physiol. 1900, S. 29. — “) Ebenda 1889, S. 73. — 9) A. D. Waller,
Tierische Elektrizitat, Leipzig 1899, Vorwort; Derselbe, Kennzeichen des Lebens,
Berlin 1905, S. 19ff.; Biedermann, Ergebn. d. Physiol. 2 (2), 173, 1903.

In neuerer Zeit ist wiederholt AnstoB genommen worden an dem in der 
physiologischen Literatur iiblichen Sprachgebrauch, nach welchem die unyerletzte 
Oberflache des Muskels ais positiy, der yerletzte Teil (kiinstlicher Querschnitt) ais 
negatiy bezeichnet wird9). DaB diese Bezeichnungsweise zweideutig wirken kann, 
ist richtig, da fiir den die Muskelfaser durchsetzenden Abschnitt des Stromkreises 
der yerletzte Teil ais der positiye Pol zu bezeichnen ware; sie ist insofern nicht 
scharf, ais durch Verbindung mit der Erde jeder Punkt des Stromkreises auf das 
Potential Nuli gebracht werden kann. Trotzdem erscheint es nicht notig, neue 
Bezeichnungen, wie zinkartig (Waller), einzufiihren, wenn man sich erinnert, dafi 
die physiologische Ausdrucksweise stets auf die an den Muskel gelegte Nebenleitung 
bezogen wird. Will man jedes MiByerstandnis yermeiden, so braucht man nur auf 
die Terminologie von Faraday zuriickzugreifen und jene Flachę, durch die der 
Strom in den Elektrolyten (hier die Muskelsubstanz) eintritt (der kunstliche Quer- 
schnitt), ais Anodę zu bezeichnen.
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Die elektromotorische Kraft (EMK) der Verletzungsstróme, zu dereń 
Messung du Bois-Reymond ein vorziigliches Verfahren angegeben hat1), 
wurde von ihm zu 40 bis 80 Millivolt bestimmt2). Der wirkliche Wert 
mufi natiirlich hóher sein, weil durch die Zwischenflussigkeit und das Binde- 
gewebe stets eine innere Abgleichung móglich ist. Samojloff hat unter 
Hermanns Leitung versucht, iiber den wahren Wert der EMK oder doch 
iiber ihre Gróflenordnung dadurch eine Vorstellung zu gewinnen, daB er die 
Dicke der leitenden Uinhiillung kiinstlich vergrófierte8 9). Er kommt zu dem 
Schlusse, daB die gemessene EMK kaum weniger ais 80 Proz. der wahren 
betragen durfte. Danach ware die wahre EMK hóchstens auf 0,1 Volt zu ver- 
anschlagen. Ohne nahere Versuchsangaben behauptet Briinings, die ableit- 
bare Potentialdifferenz bis auf das Doppelte der gewóhnlichen gesteigert zu 
haben, indem er den Muskel in isotonische Rohrzuckerlósung einlegte4).

’) Abhandl. d. Beri. Akad. 1862, S. 107. — s) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1867,
S. 431. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 78, 38, 1899. — 4) Ebenda 98, 246, 1903. —
5) Biedermann, Elektrophysiol. 1, 288. — 6) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmak.
48, 1, 1902. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 451, 1902. — 8) Die eigentiimlichen
Oszillationen der Potentialdifferenz, die Henze am partiell veratrinisierten Muskel
beobachtet hat, miissen wohl ais Ausdruck von Erregungsvorgangen gedeutet werden.
9) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1863, 8. 521; Ges. Abhandl. 2, 61, Leipzig 1875. —
w) Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 116, 1877. — *') 5. Mitt., Sitzungsber. d. Wien. Akad.
81 (3), 74, 1880. — 12) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1867, S. 453; Ges. Abhandl. 2,
261. — *“) Pogg. Ann. d. Physik 140, 114 u. 380, 1870.

Im allgemeinen zeigt sich die Starkę der elektromotorischen Wirkung 
unabhangig von der Art der Abtótung oder Zerstórung eines Faseranteils, 
sofern es sich wirklich um eine solche handelt5). Es ist daher ganz berech- 
tigt, den Verletzungsstrom ais Mafistab fiir den Grad der Schadigung zu be- 
nutzen, wie es von Straub6) und Hen ze7) geschehen ist8).

In den Fallen, in denen die Schadigung durch Lósungen von Elektro
lyten erfolgt, ist indessen zu beachten, daB diese durch den Diffusionsaus- 
gleich mit der Zwischenflussigkeit des ungeatzten Muskelteils bzw. mit der 
Salzlósung der Elektrodę an sich schon zum Auftreten elektromotorischer 
Krafte Veranlassung geben kónnen. In diesem Sinne sind mehrere Befunde 
von du Bois-Reymon d*),Engel mann10 *) und Biedermann aufzufassen ll), 
die scheinbare Abweichungen von der oben ausgesprochenen Regel ergaben. 
Ais solche sind namentlich zu nennen: 1. Die starkę Negativitat von Muskel- 
stellen, die mit hypo- bis isotonischen Lósungen von Kalisalzen behandelt 
worden sind. Die Negativitat kann durch nachtragliches Waschen mit 
0,6 proz. Kochsalzlósung haufig wieder zum Verschwinden gebracht werden. 
2. Die elektromotorische Neutralitat oder Positivitiit einer mit hypertońischen 
Kochsalzlósungen behandelten Stelle. 3. Die geringe oder sogar verkehrte 
(positive) elektromotorische Wirksamkeit wasserstarrer Muskelabschnitte.

Bei der Deutung dieser Ergebnisse muB auf die EMK Rucksicht ge- 
nommen werden, die an der Grenze zweier Elektrolyte auftreten. Dieselben 
sind von du Bois-Reymond 12) und insbesondere von Worm-Miiller 13) zum 
Gegenstand eingehender Untersuchungen gemacht worden. Dem Verstandnis 
naher geriickt wurden sie aber erst, ais es durch die Arbeiten von Helm
holtz und Nernst móglich geworden war, die EMK von Fliissigkeitsketten 
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zu berechnen1). Durch den Fortschritt der Theorie hat auch das Studium 
der tierischen Fliissigkeitsketten neuen AnstoB erhalten. Ein Versuch, die 
EMK des Verletzungsstromes aus der Kohlensaurediffusion abzuleiten, die 
zwischen yerletzten und unyerletzten Teilen des Muskels stattfindet, ist von 
Tschagowetz gemacht worden. Auf die Schwache seiner Voraussetzungen 
ist bereits von Cremer2) hingewiesen worden. Es ist ferner zu bemerken, 
daB den sehr yerwickelten Dissoziationsyerhaltnissen der Kohlensaure in ver- 
diinnter Lósung und bei Anwesenheit von Alkalisalzen nicht Rechnung ge- 
tragen ist.

1) Ygl. S. Arrhenius, Lehrb. d. Elektrochem. 1901, S. 191 ff. — *) Zeitschr. 
f. Biol. 47, 564, 1906. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 84, 191, 1901. — 4) Ebenda 
92, 521, 1902 u. Naturw. Rundschau 19, Nr. 16, 1904.

Weiterhin hat Oker-Blom3) sich bestrebt, durch eine Reihe zweck- 
maBig abgeanderter Versuche den Beweis zu erbringen, daB die am yerletzten 
Muskel, unter Verwendung yerschiedener Ableitungsflussigkeiten auftretenden 
Potentialdifferenzen ais eine Funktion der Konzentration bzw. der Wande- 
rungsgeschwindigkeit der Ionen aufzufassen sind. Seine Versuche stellen 
auch insofern einen Fortschritt dar, ais in ihnen die zeitliche Entwickelung der 
Potentialdifferenz beriicksichtigt wird. So hat er z. B. bei einseitiger Ableitung 
(yon dem urspriinglich stromlosen Muskel) mit destilliertem Wasser oder sehr 
yerdiinnten Lósungen von KC1 oder Na Cl einen zweimaligen Zeichenwechsel 
beobachtet, entsprechend einer zuerst negatiyen, dann positiyen und schliefi- 
lich wieder negatiyen Ladung der schadigenden Elektrodę. Die erste und 
zweite Phase werden unzweifelhaft richtig aufgefaBt ais Ausdruck der Diffu- 
sion der Zwischenfliissigkeit bzw. des Faserinhaltes in die ableitende Fliissig- 
keit; die dritte und im Grunde wichtigste Phase, die der immer starkeren 
Entwickelung des Verletzungsstromes entspricht, wird dagegen yon dem Ver- 
fasser nahezu ais ein auf unyollkommener Methodik beruhendes Ergebnis, 
jedenfalls ais eine „sekundare Erscheinung" behandelt. Uber ihre Entstehungs- 
ursache kann natiirlich das benutzte Beobachtungsyerfahren nichts aussagen, 
da es sich darauf beschranken muB die Potentialdifferenz zweier Punkte des 
inneren SchlieBungskreises zur Anzeige zu bringen. Die Annahme einer mit der 
Yerletzung des Muskels sofort auftretenden Sauerung desselben und die aus- 
schlaggebende Rolle, die den H-Ionen fiir die Entstehung der positiyen Phase 
zugesprochen wird, ist durch die mitgeteilten Versuche (S. 222) nicht be- 
wiesen und wird durch die sogleich zu erwahnenden Erfahrungen Oyertons 
unwahrscheinlich. Viel zu gróblich und daher in keiner Weise maBgebend 
sind die Versuche, nach welchen den „lebenden Hullen" des Muskels, in die 
derVerfasser das Perimysium externum und internum sowie das Sarkolemm 
einbegreift, eine selbstandige Bedeutung fiir die Entwickelung des Demar- 
kationsstromes zukommen soli.

Bernstein4) hat sich die Aufgabe gestellt, durch Messung der EMK 
des Yerletzungsstromes bei yerschiedenen Temperaturen die GróBe bzw. das 
Yorzeichen des Temperaturkoeffizienten dE/dT zu bestimmen. Die Be
deutung dieses Koeffizienten liegt darin, daB er einen SchluB gestattet auf 
den Vorgang, durch den die elektrische Energie gewonnen wird. Die Yer
suche ergaben deutlich ein Steigen der EMK mit der Temperatur, also einen 
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positiyen Wert des Kóeffizienten, wahrend iiber seine absolute GroBe bzw. iiber 
dereń Abhangigkeit von der Temperatur nicht so eindeutige Ergebnisse zu 
erhalten waren, was bei den Schwierigkeiten der Versuche nicht wunder- 
nehmen kann. Immerhin ist es wahrscheinlich, daB der Koeffizient konstant 
und die EMK des Verletzungsstromes der Temperatur proportional ist, was 
besagen wiirde, daB die Energie des Stromes nicht (oder wenigstens nicht 
unmittelbar) aus chemischer Energie stammt. Die Muskelkette kann dem- 
nach ais eine Konzentrationskette aufgefaBt werden.

Wird diese Deutung zugrunde gelegt, so laBt sich die Entstehung des 
Konzentrationsstromes nach Bernstein nur auf zwei Arten erklaren, ent- 
weder aus der Entstehung eines Elektrolyten infolge der Verletzung oder aus 
der Abgleichung einer Potentialdifferenz, die bereits am unversehrten Muskel, 
zwischen der Muskelfaser und der umgebenden Fliissigkeit, existiert, aber nicht 
zum Ausdruck kommen kann, da die Faserhiille zwar fiir das Kation aber nicht 
fiir das Anion des vorhandenen Elektrolyten (z. B. K2HPO4) durchgangig ist 
(Praexistenz- oder Membrantheorie). Auf Grund einer Diskussion seiner Ver- 
suchsergebnisse entscheidet sich Bernstein fur die zweite Annahme. Die 
Forderung einer Entwickelungszeit fiir den Verletzungsstrom halt daher 
Bernstein nicht fiir notwendig, und die zum Nachweis derselben unter- 
nommenen und oben angefiihrten Versuche von Hermann bzw. von Garten 
nicht fiir entscheidend. Bernstein hat dann weiter im Verein mit Tscher
mak eine besondere Versuchsreihe unternommen *), aus der sie schlieBen, daB 
die maximale Stromstarke in spatestens 0,003 Sek. erreicht ist und voraus- 
sichtlich noch friiher eintritt. Sie yerwerten daher die Ergebnisse im Sinne 
der Praexistenztheorie. Garten hat aber gezeigt, daB die Versuche zu einem 
solchen Ausspruch nicht berechtigen und namentlich am abgekiihlten Muskel 
die allmahliche Zunahme der Potentialdifferenz deutlich nachweisbar ist2).

>) Arch. f. d. ges. Physiol. 103, 67, 1904. — 2) Ebenda 105, 291, 1904. —
3) Ebenda 98, 241, 1903; 100, 367, 1903. — 4) Sitzungsber. d. phys.-med. Gesellsch.
Wiirzburg 1905, S. 2,

Briinings3) hat dieVersuche von Oker-Blom iiber die Stromentwicke- 
lung unter Wirkung des destillierten Wassers bzw. sehr yerdiinnter Salz
lósungen nachgepriift und dessen Ergebnisse nicht bestatigen konnen. Sein 
Versuchsverfahren weicht aber von dem Oker-Bloms insofern ab, ais die 
vom Wasser ableitende Elektrodo 0,1 n NaCl enthalt, wodurch allein schon 
eine Positivitat dieser Elektrodę bedingt ist. Auch ist der groBe Querschnitt 
des WassergefaBes nachteilig, weil dadurch der Muskel stark ausgelaugt wird 
und der auftretende Demarkationsstrom eine relatiy gut leitende (0,0001 NaCl) 
NebenschlieBung erhalt. Die ohnehin nur in sparlicher Zahl mitgeteilten 
Versuche konnen daher die Ergebnisse Oker-Bloms nicht widerlegen. Auf 
Grund sehr weitlaufiger Erórterungen kommt Briinings zu dem Schlusse, 
daB der elektromotorisch wirksame Muskel weder eine chemische, noch eine 
Fliissigkeits- oder Konzentrationskette sein konne (weil angeblich keine der
selben der metallischen Leiter entbehren kann), wohl aber eine diosmotische 
Kette, entsprechend der zweiten von Bernstein aufgestellten und oben an- 
gefiihrten Móglichkeit.

Overton4) hat die Frage gepriift, welche Rolle bei der Entstehung des 
Yerletzungsstromes der AuBtausch der Salzbestandteile zwischen Muskelfaser 
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und Gewebssaft spielt. Zu diesem Ende hat er letzteren durch isotonische 
Lósungen yerschiedener Salze yerdrangt, und dann erst den kiinstlichen 
Querschnitt angelegt. Zunachst wurden einige ungiftige Kalisalze (sekun- 
dares Phosphat, Athylosulfat, Tartrat) mit Rohrzucker ais Zwischenlósung 
yerwendet und festgestellt, daB der yerletzte Muskel in diesen Salzen 
eine sehr schwache und yerkehrt gerichtete Potentialdifferenz aufweist, 
die aber bei Riickkehr in Ringer normale GroBe und Richtung annimmt. In 
aąuiyalenten Lósungen yon Ammonium-, Rubidium-, und Casiumsalzen wurde 
eine Potentialdifferenz bis auf Spuren (von normaler Richtung) yermiBt. Hier- 
zu ist zu bemerken, daB die Pinsel der ableitenden Elektroden stets mit dem- 
selben Salz durchtrankt waren wie der Muskel, und daB fiir dereń Gleich- 
artigkeit und Unpolarisierbarkeit Sorge getragen war.

Es liegt der Gedanke nahe, die wesentlich iibereinstimmende Wirkung 
der letztgenannten Salze mit denen des Kaliums mit der nahezu gleichen 
Beweglichkeit ihrer Kationen in Beziehung zu setzen. LaBt man diese An
nahme gelten, so ist zu yermuten, daB die bei Yerletzung auftretende Potential
differenz dadurch yergróBert werden kann, daB man die Zwischenflussigkeit 
des Muskels durch Lithiumchlorid ersetzt, dessen Kation weniger beweglich 
ist ais das Natriumion. Der Versuch bestatigte die Erwartung.

Hóber hat Sartorien mit dem einen Ende in isotonische und neutrale 
Lósungen einer groBen Zahl von Elektrolyten eintauchen lassen und den 
Muskelstrom von dieser Lósung sowie von der Mitte des Muskels abgeleitet1). 
Die gemessenen Potentialdifferenzen waren von sehr yerschiedener (und offen
bar auch sehr schwankender) GroBe und teils rechtlaufig, teils yerkehrt gerichtet. 
Hóber wird durch seine Versuche dazu gefuhrt, einer Reihe von Kationen eine 
Reihe yon Anionen gegeniiberzustellen, dereń Glieder in steigendem Mafie 
erstere den gewóhnlichen, letztere den yerkehrten Muskelstrom heryorrufen. 
Yon dem normalen stromlosen Zustande ausgehend, ist nach Hóber eine Ver- 
anderung in zwei Richtungen móglich, eine, die im Anschlufi an Hering2) 
ais aufsteigend bezeichnet wird und in einer Steigerung der angeblich stets 
yorhandenen Durchliissigkeit der Plasmahaut fiir ein (nicht naher bezeich- 
netes) Kation besteht und eine zweite, absteigende, bei der diese Durch- 
lassigkeit yermindert, die fiir das Anion yergrófiert ist. Die gegensatzlichen 
Anderungen werden auf eine Auflockerung bzw. Verdichtung (Gerbung) der 
die Plasmahaut zusammensetzenden Kolloide bezogen.

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 106, 599, 1905. — !) Lotos 9, 26, 1888.

Eine Diskussion der Yersuche Hóbers ist dadurch erschwert, dafi der 
den Muskel ableitende Bogen von yornherein unsymmetrisch ist und daher in 
sich schon Potentialdifferenzen enthalt, die, wie die Yersuche yon Oker-Blom 
zeigen, nicht yernachlassigt werden diirfen. Dazu kommt, dafi fiir den 
Muskel giftige und harmlose Lósungen unterschiedlos yerwendet werden und 
Mitteilungen fehlen, ob der Muskel noch erregbar, reversibel gelahmt oder 
abgestorben war. Unter diesen Umstanden ist es nicht móglich, zu den sehr 
weitgehenden Schlufifolgerungen des Verfassers Stellung zu nehmen.

Wie man sieht, ist die Zahl der sichergestellten Tatsachen noch zu 
gering, um ais Grundlage einer Theorie zu dienen. Die quantitative Seite 
der Frage ist uberhaupt noch kaum in Angriff genommen. Beziiglich einer 
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eingehenden Erorterung des Problems sei auf das Kapitel NervenphyBiologie 
yerwiesen. Uber die Rolle halbdurchlassiger Membranen bei dem Auftreten 
von Potentialdifferenzen in Fliissigkeiten yergleiche man M. Cremer1).

l) Zeitschr. f. Biol. 47, 1, 1906. — !) Leipz. Abhandl. 26, 321, 1901. —
3) E. Hering, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 79 (3), 1879. — 4) Derselbe, a. a. O.
S. 16. — 6) 8. Mitt., Sitzungsber. d. Wien. Akad. 85 (3), 144, 1882; Elektrophysiol.
S. 283. — •') Arch. f. d. ges. Physiol. 42, 78, 1888. — 7) Leipz. Abhandl. 26, 335, 1901.

Infolge der inneren SchlieBung des Verletzungsstromes entstehen eine Anzahl 
von Erseheinungen, die zum Teil schon in friiheren Abschnitten Erwahnung ge- 
funden haben. Dahin gehoren: Erregung des Muskels bei der Herstellung des 
kiinstlichen Querschnittes, dereń tetanischen Charakter Garten nachgewiesen hat!); 
Erregung bei Herstellung einer gut leitenden NebenschlieBung zu dem bereits vor- 
handenen Verletzungsstrom* 3), die, sofern sie bei Beriihrung des Querschnittes mit 
wasserigen Lósungen auftritt, friiher ais chemische Erregung gedeutet wurde 
(s. oben); Erregung eines unyerletzten Muskels durch einen zweiten yerletzten4); 
Abanderung des Erfolges elektrischer Reizungen durch den yorhandenen Ver- 
letzungsstrom. Derartige Anderungen sind die herabgesetzte (oder aufgehobene) 
Wirkung admortal, die yerstarkte Wirkung abmortal gerichteter Reizstróme, yon 
welchen allerdings nur die letztere Wirkung speziell auf die Interferenz von 
Reizungs- und Verletzungsstrom bezogen werden darf, wahrend die erstere Wirkung, 
wie oben ausgefiihrt wurde, mit dem Fehlen einer normalen Faseroberflache an 
der Austrittsstelle des Reizstromes zusammenhangt. DaB es unter diesen Um- 
standen zu scheinbaren Óffnungserregungen kommen kann, ist von Biedermann 
gezeigt worden5).

B. Die elektromotorischen Eigenschaften des tatigen Muskels.
Der Stand der Kenntnisse iiber die elektrischen Eigenschaften des tati

gen Muskels hat im Jahre 1879 in dem von L. Hermann bearbeiteten ersten 
Bandę seines Handbuches eine so eingehende Darstellung erfahren, dali es 
hier geniigt darauf zu yerweisen. Ein geschichtlicher Uberblick iiber die 
iiltere Literatur des Gegenstandes findet sich in du Bois-Reymonds Unter
suchungen uber tierische Elektrizitat, Berlin 1848 bis 1884, iiber die neueren 
Erseheinungen bis 1895 in Biedermanns Elektrophysiologie, S. 307 0.

In methodischer Richtung sind folgende Fortschritte zu yerzeichnen. Her
mann hat das yon ihm angegebene, relatiy rasch schwingende (aperiodische) 
Spiegelgalvanometer6) zur optischen Registrierung der zweiphasischen Aktions- 
stronię von Muskeln benutzt, wahrend er gleichzeitig den elektrischen Vorgang 
kiinstlich yerlangsamte. Er erreichte dies mit Hilfe des Rheotoms, indem er dessen 
Ableitungskontakte mit dem Rheotomrade, aber 200 bis 2000 mai langsamer ais 
dieses rotieren lieB. Dadurch gelingt es, wie bei dem stroboskopischen Verfahren, 
das aus dem Vorgang herausgeschnittene Stiick mit der Zeit (oder gegen sie) 
wandern zu lassen und damit den ganzen Kuryenablauf aus solchen Abschnitten 
zusammenzusetzen. Die von Matthias mit demVerfahren gewonnenen Ergebnisse 
werden noch zu erwahnen sein.

Ein weiterer methodisch wichtiger Fortschritt ist die seit dem Jahre 1877 
zunebmende Anwendung des Kapillarelektrometers von Lippmann zum Studium 
der tierischen (und pflanzlichen) elektrischen Vorgange. Die Bewegungen des Queck- 
silbers im Elektrometer sind bei geeigneter Beschaffenheit der Kapillare so rasch, 
daB in den meisten Fallen auf das repetierende Rheotomverfahren yerziehtet werden 
kann, was von nicht geringem Vorteile ist. Die photographische Registrierung der 
Ausschlage ist ebenfalls stetig yerbessert worden, und hat, namentlich durch die 
von Garten eingefiihrte automatische Aufschreibung des Koordinatensysteins, einen 
hohen Grad von Vollkommenheit erreicht7). Besondere Bedeutung ais Beobachtungs- 
instrument hat das Kapillar-Elektrometer dadurch gewonnen, daB es auf Grund der yon
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Burch1) und unabhangig von ihm von Einthoven!) ausgearbeiteten Theorie des 
Instrumentes mbglich ist, die gewonnenen Kurven durch ein relativ einfaches Ver- 
fahren zu korrigieren und die wirkliehen Werte der jeweiligen Potentialdifferenz 
mit groBer Genauigkeit zu ermitteln. Ein handliches Verfahren zur Korrektur der 
Elektrometerkurven mit rechtwinkeligen Koordinaten ist von Garten ausgear- 
beitet worden* 2 3). Zur Theorie des Capillar-Elektrometers vergleiche man auch 
Hermann4). Endlich ist das elektro-physiologische Instrumentarium durch das 
Saitengalvanometer von Einthoven bereichert worden, ein Instrument, das bei 
etwa 10 000 Ohm Widerstand noch Strome von 10—12 Amp. anzeigt. Die Ausschlage 
des Saitengalvanometers sind den Stromstarken proportional, rascher ais die des 
Capillar-Elektrometers und so gut wie vollig aperiodisch6). Das Instrument ist 
bisher nur zur Darstellung des menschlichen Elektrokardiogramms benutzt worden.

') Burch, Proc. Boy. Soc. 48, 89, 1890; Phil. Trans. 183 A, 81, 1892; Proc. 
Roy. Soc. 60, 329, 1896; 70, 222, 1902; 71, 102, ferner The Capillary-Eleetro- 
meter in theory and practice, Reprint from „The Electrician". London 1896. —
2) Einthoven, Arch. f. d. ges. Physiol. 56, 528, 1894; ebenda 60, 91, 1895; Ann.
d. Physik 56, 161; Zentralbl. f. Physiol. 9, 277; Arch. f. d. ges. Physiol. 79, 1 u. 26,
1900. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 89, 613, 1902. — 4) Ebenda 60, 440, 1896;
R. du Bois-Reymond, Arch. f. Physiol. 1897, S. 516; Hermann u. Gilde-
meister, Areh. f. d. ges. Physiol. 81, 491, 1900. — 5) Ann. d. Physik 12, 1059,
1903; Arch. f. d. ges. Physiol. 99, 472. — ’) Vgl. Hermann, ebenda 16, 234,
1877. — ’) Ebenda 16, 410, 1877. — 8) Ebenda 53, 70, 1892. — 9) A. a. O. S. 78.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 34.

Mit den vor genannten Hilfsmitteln ist der zweiphasige Aktionsstrom un- 
verletzter, indirekt gereizter Muskeln leicht zu beobachten, wenn von dem 
nervósen Aąuator6) und einem bindę abgeleitet wird. Am meisten Interesse 
beanspruchen natiirlich die Aktionsstróme menschlicher Muskeln, die von 
Hermann untersucht worden sind7). Mit Rheotom und Galvanometer kónnte 
er bei indirekter Reizung die beiden Phasen sehr gut trennen, wobei sich 
zeigte, daB die zweite (aufsteigende oder abterminale) Phase nicht schwacher 
war ais die erste. Ihre Intensitat und zeitliche Lagę anderte sich auch nicht 
im Laufe des Versuches, woraus folgt, daB die Erregungswelle ohne Dekrement 
entlang den Fasern fortschreitet. Aus den Versuchen ergab sich die Ge- 
schwindigkeit, mit der die Erregung sich ausbreitet, zu 10 bis 13m/sec. Mit 
Hilfe der Rheotachygraphie hat Matthias8) diese Ergebnisse spater be
statigt. Durch Summation mit dem Sekretionsstrom der Haut sah er die 
zweite Phase sogar groBer werden ais die erste; fiir die Geschwindigkeit der 
Erregungsleitung fand er 10,7 bis 12,7 m/sec. Die in Aussicht gestellte 
Fortsetzung dieser Versuche ist bisher nicht erschienen.

An ausgeschnittenen Froschmuskeln zeigt die Erregungswelle bei gleicher 
Ableitung und Reizungsart stets ein Dekrement, dessen GroBe in der Weise 
bestimmt werden kann, dafi man zunachst den zweiphasigen Aktionsstrom 
registriert, dann die zweite Phase durch Anatzen der entspreehenden (ter- 
minalen) Ableitungsstelle zum Verschwinden bringt und die dann allein 
zuriickbleibende erste (atterminale) Phase von der vollstandigen Kurve ab- 
zieht. Der Yersuch bietet auch Gelegenheit zur Bestimmung der Leitungs- 
geschwindigkeit im Muskel, die von Matthias zu 3,3 bis 6,4 m/sec gefunden 
wurde9). Die Dauer der ganzen zweiphasigen Schwankung laBt sich aus den 
mitgeteilten Kurven zu etwa 0,04 sec bestimmen.

Wird der Gastrocnemius oder ein anderer gefiederter Muskel des Frosches 
nicht von dem nervósen Aąuator, sondern einem mittleren Querschnitt und 
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der distalen Sehne abgeleitet, so erhalt man bei indirekter Beizung drei- 
phasige Kuryen von wechselnder, aber fur die verschiedenen Muskeln (Biceps, 
Gracilis, Gastrocnemius) charakteristischer Gestalt. F.S.Lee, der unter 
Leitung v. Freys derartige Beobachtungen mit Capillar-Elektrometer und 
Rheotom durchfuhrte1), fand die dritte (wieder atterminale) Phase sehr ge- 
dehnt, so daB die Gesamtdauer des Aktionsstromes, je nach der gewahlten 
Muskelart sich auf 0,08 bis 0,26 sec erstreckte. (In den der Abhandlung 
eingedruckten Kuryen ist der Beginn der Ablesung willkiirlich stets auf den 
Teilstrich 5 der Abszisse yerlegt. Auf eine Bestimmung der Latenzzeit 
wurde yerzichtet.) Am Sartorius war der Aktionsstrom des frischen Muskels 
stets rein zweiphasig und von etwa 0,05 sec Dauer. Durch die Ermudung 
(und das Absterben) kann die erste Phase zunachst starker heryortreten (in
folge yerlangsamter Erregungsleitung), die zweite Phase wird stetig kleiner, 
beide dauern langer, die dritte Phase, soweit sie yorhanden, wird undeutlich. 
Der Verfasser schliefit aus den Versuchen, daB der Aktionsstrom nach Dauer 
und Intensitat in engerer Beziehung zu den mechanischen Erregungserschei- 
nungen steht, ais man bis dahin angenommen hattel 2).

l) Arch. f. Physiol. 1887, S. 204. — 2) Man vgl. hierzu auch Bernstein,
Arch. f. d. ges. Physiol. 67, 349, 1897; ferner Garten, ebenda 77, 505, 1899. —
3) Arch. f. Physiol. 1895, S. 130. — 4) Ebenda 1884, S. 363. — 5) Sitzungsber. d.
Wien. Akad. 82 (3), 1880. — 6) v. Kries, a. a. O. S. 362. — 7) Arch. f. d. ges.
Physiol. 45, 134, 1889; Arch. f. Physiol. 1886, S. 251. — 8) Zentralbl. f. Physiol. 4,
185, 1890; Journ. of Physiol. 18, 117, 1895. — 9) Zentralbl. f. Physiol. 12, 177,
1898; Journ. of Physiol. 23, 325.

In mehr gelegentlicher Weise sind von v. Kries Photogramme des 
Aktionsstromes von Gastrocnemius auf indirekte Einzelreizung mitgeteiłt 
worden, die dank der raschen Einstellung der Capillare deutlich zwei Phasen 
(eine ab- und eine aufsteigende) und yielleicht auch eine sehr niedere und 
langgezogene dritte (wieder aufsteigende) erkennen lassen. Die Kleinheit der 
Bilder laBt iiber letzteren Punkt schwer ein Urteil gewinnen. Er macht auf 
die abweichende Form aufmerksam, die man bei reflektorischer Erregung 
des Muskels erhalt3). Derselbe Verfasser hat im Jahre 1884 gezeigt, dafi 
der zeitliche Verlauf des Aktionsstromes von der Art der Reizung abhangt 
in der Weise, daB Zeitreize einen langer dauernden Aktionsstrom erzeugen 
ais Momentreize4). DemgemaB ist, wie schon Fleischl angegeben bat6), 
die sekundare Wirksamkeit bei Zeitreizen viel geringer 6).

Uber die Art der Beeinflussung einer negatiyen Schwankung durch eine 
kurz yorhergegangene, sowie iiber die Summation derselben bei tetanischer 
Reizung yerschiedener Freąuenz, liegen Angaben von Schónlein yor7).

Sehr eingehende Untersuchungen iiber die Aktionsstróme der Muskeln 
riihren von J. Burdon-Sanderson her, wobei er sich sowohl der indirekten 
Reizung8) wie der direkten 9) bediente. Die Ausschlage des Capillar-Elektro- 
meters wurden nach dem von ihm ausgebildeten Verfahren photographiert. 
In den Versuchen mit indirekter Reizung des Gastrocnemius und Ableitung 
von Mitte und Ende findet er am ganz unverletzten Muskel Kuryen yon der 
Form eines SpieBes (spike); am yerletzten Muskel (das distale Ende wird 
warmestarr gemacht) schlieBt sich an diese ebenfalls yorhandene Spitze ein 
langgedehnter Buckel (hump). Die Gestalt der letzteren Kurye erinnert sehr 
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an Verkiirzungskuryen veratrinisierter Muskeln, doch ist sie natiirlich von 
yiel kiirzerer Dauer. Der „spike“ des unverletzten Muskels erstreckt sich 
uber etwa 0,02 sec, vom Reizmoment gerechnet, die aus spike und hump 
bestehende Kurye des yerletzten Muskels iiber wenigstens das Vierfache dieser 
Zeit. Auf Grund von Versuchen, in denen der Aktionsstrom des yerletzten 
Muskels bei yerschiedener Lagę der ableitenden Elektroden aufgenommen 
wurde, neigt der Verfasser zu der Vorstellung, daB der Buckel der Ausdruck 
ist eines yeranderten (idiomuskularen) Erregungsvorganges an den im Ab- 
sterben begrifienen Querschnitten. Vergleicht man jedoch die yorliegenden Bilder 
bzw. dereń korrigierte Ableitungen mit den Kuryen der Potentialdifferenz von 
schlagenden Frosch- und Schildkrótenherzen, die derselbe Verfasser im Verein 
mit Page fruher yeróffentlicht hat1), so wird man es ais wahrscheinlich be
zeichnen diirfen, dafi der „SpieB“ nicht den ganzen Ablauf des Aktions- 
stromes am unyersehrten Muskel darstellt, sondern nur den Teil bis zur 
Spannungsgleichheit der beiden Ableitungsstellen und der „ Buckel “ das Ab- 
klingen der Erregung an der proximalen Ableitungsstelle, die um so mehr zur 
Geltung kommt, je starker die distale geschadigt ist. Im Hinblick auf die 
Erfahrungen Lees (s. oben) ist auch die Moglichkeit nicht auBer acht zu 
lassen, daB die distalen Abschnitte des Gastrocnemius einen zeitlich etwas 
anderen Erregungsablauf besitzen ais die proximalen. Jedenfalls kann die 
Frage nach dem Ablauf der Aktionsstróme des Gastrocnemius je nach der 
Art der Reizung und Ableitung noch nicht ais yollig geklart betrachtet 
werden.

l) Journ. of Physiol. 2, 384, 1880; 4, 327, 1883. — 2) Zentralbl. f. Physiol. 
12, 177, 1898; Journ. of Physiol. 23, 325. — a) Proc. Physiol. Soc. 1899; Journ. 
of Physiol. 24, V. — 4) Abhandl. d. Ges. d. Wissensch. Leipzig 26, 373, 1901.

Die Beobachtungen Sandersons an curaresierten, direkt gereizten Sar- 
torien2), weichen in zwei Richtungen von den gangbaren Vorstellungen ab:

1. Der Aktionsstrom des yerletzten Muskels ist bei Ableitung yon Mitte 
und yerletztem Ende nicht einphasig, sondern zweiphasig, d. h. es folgt auf 
die negatiye Schwankung eine kurze positiye.

2. Die Erregung zeigt beim Ablauf iiber die Lange des Muskels kein 
Dekrement oder, genauer, der ErregungsprozeB nimmt bei seiner Ausbreitung 
im Muskel zuweilen ab, zuweilen zu oder bleibt unyerandert. Hierzu ist zu 
bemerken, daB Verfasser seine Versuche an Muskeln ausfiihrt, die mehrere 
Stunden bis Tage in normaler Salzlósung gelegen sind.

In einer kurzeń Mitteilung3) bespricht Verfasser den EinfluB der Tempe
ratur auf den Aktionsstrom und stellt fest, daB die gróBeren Ausschlage, die 
man am (bis auf 6°) gekiihlten Muskel erhalt, nicht durch hóhere Werte der 
Potentialdifferenz, sondern durch die langsamere Fortpflanzung der Erregung 
und ihr langeres Verweilen an dem einzelnen Querschnitt bedingt sind. Mit noch 
niedrigeren Temperaturen hat in letzter Zeit Garten4) gearbeitet. Er findet, 
daB bei Abkiihlung bis 0° die EMK des Aktionsstromes ihre normale Hohe 
behalt, der Vorgang aber sehr erheblich yerzogert wird. Unter 0° wird er 
noch mehr in die Lange gezogen und die EMK nimmt rasch ab. Bei — 3° 
ist selbst an der Reizstelle eine scheinbare Latenz des elektrischen Vorganges 
yon 0,003 sec nachweisbar.

34*
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Ais weitere Ergebnisse der Untersuchungen Sandersons seien folgende 
erwahnt.

1. Am direkt gereizten Muskel beginnt die Formanderung an der Reiz
stelle etwa 3/iooo sec nach Eintritt des Reizes, die elektrische Anderung (nur 
auf Umwegen bestimmbar) im ersten Tausendstel. Die maximale absteigende 
Potentialdifferenz (erste Phase) fallt etwas spater ais der Anfang der Form
anderung 4).

2. Die mechanische Beanspruchung vor und wahrend der Erregung ist 
ohne merklichen EinfluB auf den elektrischen Vorgang2).

3. Gewisse, durch nicht periodische Reize heryorgerufene Dauerkontrak- 
tionen (SchlieBungstetanus, Offnungstetanus, Momentanreizung eines durch 
Wasserentziehung sehr erregbaren Nerven) zeigen gleichwohl einen oszillieren- 
den Aktionsstrom 3).

4. Bei indirekter Reizung des Muskels mit Wechselstrómen stimmen die 
Oszillationen des Aktionsstromes nur bis zur Freąuenz von 90 pro Sekunde 
mit denen des Reizes uberein. Bei hóheren Reizzahlen stellen sich die Oszilla- 
tionsfreąuenzen des Aktionsstromes auf niedrigere Werte ein4).

5. Die masimale EMK des Aktionsstromes kann gróBer sein ais die des 
Verletzungsstromes5)- Sanderson und Gotch fanden am Gastrocnemius 
die beiden Werte zu 84 und 40 Millidaniell, am Sartorius dagegen zu 25 und 29.

*) Proc, physiol. Soc. Journ. of Physiol. 11, XIV, 1890; Proc. Roy. Soc. 48,
14; Zentralbl. f. Physiol. 4, 185; Journ. of Physiol. 18, 148, 1895; ferner A. Durig,
Arch. f. d. ges. Physiol. 97, 475, 1903; man vgl. hierzu auch Bernstein, ebenda
67, 207, 1897. — 2) Journ. of Physiol. 23, 352, 1898. — 3) Ebenda 18, 142, 1895. —
4) Ebenda 18, 144, 1895. — 5) Sanderson u. Gotch, ebenda 12, XLIII, 1891. —
6) Arch. de physiol. norm, et pathol. (5) 1, 460, 1889. — 7) Proc, physiol. Soc.,
15. Febr. 1892. — 8) Journ. of Physiol. 16, 319, 1894. — 9) Arch. f. d. ges. Physiol. 
79, 352, 1900. — 10) Untersuch. 2, 65 fi., 1849. — u) Zentralbl. f. Physiol. 11, 33,
1897; 12, 145, 1898. — 12) Arch. f. d. ges. Physiol. 77, 107, 1899. — 13) Ebenda 3,
193, 1870. — 14) Ebenda 67, 362, 1897. — 15) Arch. ital. de biol. 9, 143, 1888. — 
16) Meissner u. Cohn, Zeitschr. f. rad. Med. (3), 15, 27, 1862; Biedermann,
18. Mitt., Sitzungsber. d. Wien. Akad. 92 (3), 142, 1885. — 17) E. du Bois- 
Reymond, Untersuch. 2, 129, 1849.

Beziiglich des zweiten Punktes liegen allerdings von d’Arsonval6) und 
Parsons7) Angaben vor, nach welchen gedehnte Muskelabschnitte positiv sein 
sollen gegen ungedehnte. Burch und Hill, welche die Versuche mit aller Sorg- 
falt wiederholten 8), haben indessen die Dehnung elektromotorisch vóllig unwirksam 
gefunden, und machen es wahrscheinlich, daB die friiheren Angaben auf Versuchs- 
fehlern beruhen. Zu demselben Ergebnis sind spater auch Schenck und Horsch 
gekommen °).

Iiber den EinfluB der Spannung auf den Aktionsstrom sind die Ergebnisse 
der Forscher vielfach sich widersprechend. Wahrend E. du Bois-Reymond10 *) 
und R. du Bois-Reymond11), unter gewissen Bedingungen (partielle Isometrie) 
auch Jensen12) ebenso wie Sanderson (s. oben) die Spannung ohne EinfluB 
fanden, wachst nach Lamansky 13) und Bernstein „mit dem Steigen der Arbeits- 
leistung bei zunehmender Belastung auch die GroBe der Gesamtschwankung“14). 
In diesem Sinne sprechen auch Beobachtungen von Fano und Fayod, die die 
Aktionsstróme des Schildkrbtenvorhofs bei Spannung zunehmen sahen15), sowie die 
Erfahrung, dafi die sekundare Wirksamkeit des Muskels durch Spannung erhóht 
wird16). Letztere Angaben sind um so bemerkenswerter, ais der Verletzungsstrom 
durch Dehnung abnimmt17 18). Nach Schenck und Amaya finden bei der Dehnung 
des kontrahierten Muskels zwei einander entgegengesetzte Einfliisse auf die nega- 
tive Schwankung statt:
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1. Eine auf der rein mechanischen Gestaltsyeranderung hestehende Wirkung, 
die in einer Zunahme der Schwankung besteht.

2. Eine durch Beeinflussung des Kontraktionsprozesses bedingte Abnahme 
der Schwankung1).

ł) Sitzungsber. d. physikal.-med. Ges. Wiirzburg 1895; Arch. f. d. ges. Physiol.
68, 317, 1896; ebenda 70, 101 u. 121, 1898. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 63,
344, 1896. — 3) A. a. O. S. 135. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 79, 360, 1900. —
5) Ebenda 89, 289, 1902. — 6) Ebenda 11, 195, 1875. — 7) Arch. f. Physiol. 1883,
S. 43. — 8) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 72,416,1875. — 9) Arch. f. Physiol. 1883, S. 322.

Demgemafi sind die Erfolge einer Dehnung sehr wechselnd. Schenck fafit 
die Ergebnisse seiner Versuche wie folgt zusammen8):

1. Abnahme des Muskelstromes. Diese erfolgt bei Dehnung des ruhenden 
Muskels, ferner des tetanisierten Muskels, der schon ermiidet ist oder von yorn- 
herein eine geringe negatiye Schwankung liefert.

2. Zunahme des Muskelstromes. Sie ist zu beobachten bei Dehnung des 
unermiideten tetanisierten Muskels, der eine erhebliche negatiye Schwankung liefert.

Die Erklarung seiner und der friiheren Beobachtungen findet Schenck in dem 
Satze: „Der Betrag der Abnahme des Ruhestromes bei der Einzelschwankung wird 
im Anfangsteile der Schwankung durch gróBere Spannung yergróBert, im Endteile 
vermindert“. Ein rascheres Abfallen dei- Schwankungskurye bei isometrischem 
Verfahren ist auch von Jensen in der Regel gesehen worden* 3). Hingegen findet 
Fleischer4) keinen deutlichen EinfluB der Arbeitsleistung auf die negatiye 
Schwankung, erblickt aber darin keinen Widerspruch mit den Annahmen Schencks. 
Die letzte Untersuchung des fraglichen Problems riihrt yon Bernstein und 
Tschermak her5). Sie kommen zu folgenden Schliissen: „Die lokale (wie die 
allgemeine) Dauerbelastung oder Dauerspannung yersetzt den Muskel in einen Zu
stand, in welchem er bis zu einer gewissen Grenze auf einen maximalen Reiz hin 
mit einer an Gipfelhóhe wie Flacheninhalt groBeren negatiyen Schwankung und 
mit erhohter Zuckungsarbeit reagiert, und zwar wachst mit dem Grade der Dauer
belastung die Arbeit yerhaltnismaBig rascher, erreicht aber erst spater ihr Maxi- 
mum. Die yerstarkte mechanische Leistung selbst, wie sie bei isometrischem Ver- 
fahren ais yermehrte Spannung, bei isotonischer Belastungszuckung ais (yermehrte) 
mechanische Arbeit auftritt, ist mit einei- Abnahme und wohl auch Verkurzung 
der negatiyen Schwankung yerkniipft." Die Frage kann noch nicht ais geklart gelten.

Uber Punkt 3 der Sandersonschen Ergebnisse liegen altere Beobachtungen 
vor von Bernstein6), der den Muskel (des Kaninchens) mit dem Stethoskop be- 
horchte, wahrend der Nery chemisch gereizt wurde. Es trat ein dem naturliehen 
Muskelton entsprechendes rollendes Gerausch auf. v. Frey reizte die Neryen von 
Kaltfrbschen mit dem konstanten absteigenden Strom und leitete den Muskel zum 
Telephon oder Capillar-Elektrometer ab. In beiden Fallen lieB sich durch Ohr oder 
Auge die Diskontinuitat des Erregungsyorganges nachweisen, wahrend der mechanisch 
registrierte Tetanus yóllig glatt yerlief7). Die Wirksamkeit des Muskels auf den 
Neryen eines sekundaren Praparates war, wie v. Frey in Ubereinstimmung mit 
Friedrich8) beobachtete, unsicher. Sekundarei- Tetanus trat nur dann auf, wenn 
der primare unregelmaBig war. Die Beobachtungen Wedenskis’), der den Frosch- 
muskel bei chemischer Reizung seines Neryen mit dem Telephon behorchte, stimmen 
mit denen Bernsteins iiberein.

Uber den Ritterschen Offnungstetanus hat Buchanan einige Mit- 
teilungen gemacht. Der von dem aufsteigenden konstanten Strom durch- 
flossene Nery wurde am Orte der Anodę móglichst erregbar gemacht durch 
Auflegen von Kochsalzkristallen oder durch lokale Abkuhlung. Die Aktions
stróme der nach der Offnung auftretenden tetanischen Muskelverkiirzungen 
wurden photographiert. Die Strome waren stets oszillierende, die Oszillations- 
freąuenzen etwa 40 bis 80 in der Sekunde, und zwar zeigte der Sartorius 
niedrigere Freąuenzen ais der Grastrocnemius.
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Die eingebendste Untersuchung der Frage riihrt von Garten her1). 
Unter Anwendung yorzuglicher Hilfsmittel gelang es ihm die Aktionsstróme 
zu photographieren, die infolge der Anlegung eines Muskeląuerschnittes bei 
Einleitung eines konstanten Stromes in den Muskel und bei der SchlieCungs- 
und Offnungsdauererregung der Neryen (des Kaltfrosches) im Muskel ent- 
stehen. Alle diese Aktionsstróme sind, sofern es sich um gut reizbare Pra- 
parate handelt, oszillierender Natur, mit einer sehr nahe ubereinstimmenden 
Freąuenz von etwa 100 in der Sekunde bei Zimmertemperatur. Diese Uber
einstimmung trotz der Verschiedenheit der Reizungsart macht es wahr
scheinlich, daB es sich um einen dem Muskelgewebe eigentumlichen Rhythmus 
handelt, eine Annahme, die an Glaubhaftigkeit gewinnt durch die sogleich zu 
erwahnende Erfahrung, daB der Muskel sich auch dann auf diesen Rhythmus 
einstellt, wenn er yom Neryen aus mit sehr freąuenten Wechselstromen tetani- 
siert wird. Die Zahl der Oszillationen ist bei der Querschnittsanlegung und 
der direkten Reizung durch den konstanten Strom gering (5 bis 6 mit ab- 
nehmender Amplitudę), bei indirektem SchlieBungstetanus viel gróBer.

l) Abhandl. d. Ges. d. Wissensch. Leipzig 26, 321, 1901. — 2) Durig, Arch. 
f. d. ges. Physiol. 97, 457, 1903. — 3) Wissensch. Abhandl. 2, 928. — 4) Arch. f. 
Physiol. 1878, S. 33. — 5) Ebenda 1881, S. 363.

In eine Daueryerkiirzung mit oszillierendem Aktionsstrom yon merklich 
gleicher Freąuenz wie die oben genannten, gerat auch der wasserarme Muskel 
auf einen einzelnen Induktionsreiz 2).

Der durch die mechanische Erschiitterung bedingte Muskelton bei in- 
direkter Reizung mit Wechselstromen ist zuerst von Helmholtz an mensch- 
lichen Muskeln gehort worden. Er fand ihn bis zur Freąuenz yon 240 in der Sekunde 
mit der Weehselzahl des Reizes iibereinstimmend 3). Bernstein, der zur Reizung 
seinen akustischen Stromunterbrecher yerwendete, hórte bei direkter Muskelreizung 
am Kaninchen einen gleich hohen Muskelton deutlich bei 418, leiser bei 561 und 
748 Schwingungen und nur unbestimmte Gerausche bei 1056 sec. Dieselbe Reiz
freąuenz auf den Neryen angewendet, gab einen um eine Quinte bis Oktave tiefer 
liegenden Ton.

Naeh Kronecker und Stirling4) wird von dem indirekt gereizten Muskel 
ein Ton yon 180 Schwingungen pro Sekunde mit seiner charakteristischen Klang- 
farbe reproduziert.

Lovón6), der auf die drohenden Fehlerąuellen aufmerksam macht, hat bei in- 
direkter Reizung der Kaninehenmuskeln mit 880 Unterbrechungen in der Sekunde 
keine hóheren Tóne ais 440 Schwingungen pro Sekunde hóren kónnen, und diese 
nur bei schwachen Reizen; bei starkeren Reizen wird der Ton undeutlich oder 
yerschwindet ganz. Dasselbe gilt fiir kleinere Wechselzahlen, bei denen eben- 
falls, solange die Reize schwach sind, ein Muskelton in der tieferen Oktave auf- 
tritt. Hier gelingt es aber, durch Verstarkung des Reizes den yerschwundenen Muskel
ton wieder heryorzurufen, der aber dann yon gleicher Hohe ist wie der Reiz. Es 
ist der Darstellung Loyóns nicht zu entnehmen, ob es sich im letzteren Falle um 
ein physiologisches oder physikalisches Phanomen handelt. Letzteres ist nicht aus- 
geschlossen, da der Korper des Tieres und der des Beobachters, wenn sie durch 
eine nicht zu dicke isolierende Schicht getrennt sind, wie ein Kondensator wirken 
und Loven gezeigt hat, dafi rhythmische Ladungen und Entladungen eines solchen 
akustisch wahrnehmbar sind.

Bernstein und Schónlein yerwendeten an Stelle des Stethoskopes das Tele- 
phon und konnten mit demselben, bei Ausschlufi von Stromschleifen, einen dem 
Unterbrecher gleichen Muskelton bis zu 700 Schwingungen in der Sekunde wahr- 
nehmen. Wurde ein zweites Telephon zur Reizung des Neryen benutzt, so liefi 
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sich Hohe und Klangfarbe des gesungenen Tones aus dem Muskelton wieder er- 
kennen ').

Wedenski2) hat dann auf den yerschiedenen Klangcharakter des physika- 
lischen und physiologischen Tones hingewiesen und auf die groBe Verganglichkeit 
des letzteren, namentlich hei starker Reizung. Die Beobachtungen Lovens wurden 
yon ihm bestatigt und insofern erweitert, ais bei hohen Reizfreąuenzen von 2500 
und mehr pro Sekunde uberhaupt kein Ton, sondern nur ein hauchendes Gerausch 
auftritt.

*) Sitzungsber. d. naturf. Ges. Halle 1881. — 2) Arch. f. Physiol. 1883, S. 310. —
3) Arch. f. Physiol. 1883, S. 583. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 82, 34, 1900. —
5) Journ. of Physiol. 27, 95, 1901. — 6) Ebenda 42, 91, 1888.

Ubereinstimmung der Oszillationsfreąuenz zwischen Unterbrecher und Muskel
strom bis zu 100 Schwingungen pro Sekunde hat Martius mit Hilfe des Capillar- 
Elektrometers beobachtet3). V. Stern4), der auch die Literatur sehr yollstandig 
bringt, hat mit Reizfreąuenzen von 16 bis 548 gearbeitet. Er benutzte einen yon 
S. Exner konstruierten Induktor, der eine stetige Anderung der Ereąuenz gestattete, 
und behorchte den Muskel mit dem Stethoskop. Er findet bei Reizung vom Neryen 
aus am frischen Praparat (Kaninchen) den Muskelton unisono mit dem Reiz zwischen 
36 und 365 Schwingungen, unterhalb 36 hóher, iiber 365 tiefer ais die Reizfreąuenz. 
Statt eines Tones kónnen auch zwei oder drei, sowie Gerausche auftreten; .letztere 
namentlich am ermiideten Muskel.

Eine sehr griindliche und sorgfaltige Untersuchung ist der Frage von 
Buchanan gewidmet worden5). Ais Reizapparat diente nach dem Vorgange 
yon Roth6) ein Mikrophon, das in den Kreis der primaren Spirale auf- 
genommen war und durch Stimmgabeln oder Pfeifen angeregt wurde. Die 
Aktionsstróme des indirekt gereizten Muskels wurden vom Hilus und vom 
abgeschniirten Ende zum Capillar-Elektrometer abgeleitet und photographisch 
yerzeichnet; sie waren demnach einphasig (negatiye Schwankungen des Ver- 
ietzungsstromes). Der Aktionsstrom war bei Reizung mit freąuenten Wechsel- 
strómen teils kontinuierlich, teils oszillierend, letzteres besonders bei frischen 
Muskeln und bei nicht zu hoher Freąuenz. Ubereinstimmung in der Zahl 
der Oszillationen zwischen Reiz und Muskel lieB sich am sichersten bei 100 
Schwingungen erzielen. Bei dieser Freąuenz traf in der Regel auf jede ganze 
Schwingung des Erregers eine, bei hóherer Temperatur auch zwei Schwan
kungen des Muskelstromes. Die Verdoppelung des Rhythmus war sehr haufig 
bei den niederen Freąuenzen. Bei hóheren Reizfreąuenzen fand zuweilen noch 
Einstimmigkeit (sogar bis 270 Schwingungen) statt; meist zeigte aber der 
Muskel das Bestreben, sich auf einen selbstandigen, aber seiten ganz regel- 
mafiigen Rhythmus von 60 bis 120 Schwingungen pro Sekunde einzustellen, 
eyentuell in der Weise, daB jede zweite, dritte usw. Schwingung des Unter- 
brechers von einer negatiyen Schwankung begleitet war. Diese mehr oder 
weniger regelmaBigen Rhythmen traten auch bei dem Ritterschen Offnungs- 
tetanus auf. DieVerfasserin betrachtet demgemaB auch die Wechsel- 
stróme hoher Freąuenz ais kontinuierliche Reize, auf die der 
Muskel mit seinem eigenen Rhythmus antwortet. Yon Wichtigkeit 
ist ferner der Nachweis, daB auch bei relatiy niederen Freąuenzen die Oszilla
tionen fehlen kónnen und der Muskelstrom nur eine stetige negatiye 
Schwankung zeigt. Die Bedingungen fiir das Auftreten dieser Erscheinung 
sind noch nicht genauer bekannt, doch wird sie anscheinend durch gewisse 
Reizfreąuenzen, erhóhte Temperatur und wiederholte Inanspruchnahme des 
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Muskels begiinstigt. Ob es sich hier wirklich um einen kontinuierlichen 
Erregungsvorgang handelt, oder nur um einen Mangel an Ubereinstimmung 
in den Rhythmen der einzelnen Muskelfasern, muli yorlaufig dahingestellt 
bleiben. Letztere Auffassung ist jedenfalls nicht haltlos angesichts der Tat- 
sache, daB die Oszillationen, falls sie yorhanden sind, seiten auch nur fiir 
Bruchteile einer Sekunde einen konstanten Rhythmus einhalten, und daB 
sie mit oszillationsfreien Zeiten abwechseln konnen.

Die Erfahrung, daB durch Wechselstróme Dauerregungen mit nicht oszillieren
der negativer Schwankung yorkommen, ist von Bedeutung fiir das Verstandnis der 
elektromotorischen Erseheinungen am yeratrinisierten Muskel. Biedermann 
hat zuerst darauf aufmerksam gemacht, dafi die in Verati-inkontraktur beflndlichen 
Faserstellen (bei lokaler Vergiftung) eine andauernde Negatiyitat aufweisen ')• Die 
anscheinend oszillationsfreie Natur derselben ist dann mit Hilfe des Capillar-Elektro
meters von Schenck®), B. Sanderson3) und Garten4) festgestellt worden. Die 
gleiche Beobachtung machte auch Buchanan. Immerhin fand sich unter den 15 
gepriiften Muskeln einer, der Andeutung einer oszillierenden Negatiyitat erkennen 
lieB (vgl. 1. c. S. 153). Bei langer dauernder Beobachtung und wahrscheinlich 
hóheren Giftdosen kommen dagegen rhythmische Verstarkungen der Veratrin- 
kontraktur anscheinend regelmafiig vor, wie Biedermann zuerst angegeben hat5). 
Neuerdings sind derartige Erseheinungen von Santesson8) und in Form perio
discher Schwankungen des yerletzungsstromes auch von Henze7) gesehen worden. 
Die Oszillationsfreąuenz ist 30 bis 40 in der Stunde.

’) 5. Mitt., Sitzungsber. d. Wien. Akad. 81 (3), 107, 1880. — *) Arch. f. d.
ges. Physiol. 63, 337, 1896. — 3) Proc. Roy. Soc. 64, 59, 1899; Schafers Textb. 2,
425, 1900. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 77, 505, 1899. — 5) Sitzungsber. d. Wien.
Akad. 82 (3), 268, 1880. — 6) Zentralbl. f. Physiol. 16, 225, 1902; Skand. Arch.
f. Physiol. 14, 1 u. 430, 1903. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 92, 459, 1902. —
3) Schenck, ebenda 63, 335, 1896. — 9) Wissenseh. Abhandl. 2, 924 u. 928. —
10) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 75 (3), 1877. — “) Arch. f. Physiol. 1879, Suppl.
S. 10. — 12) Journ. of Physiol. 7, 111, 1886. — 13) Arch. f. Physiol. 1886, Suppl.,
S. 1. — 14) Journ. of Physiol. 9, 39, 1889.

Ob die lang anhaltende oszillationsfreie Negatiyitat einer in Ammoniakdauer- 
yerkiirzung beflndlichen Muskelstelle8) ais eine Form kontinuierlicher Erregung 
aufzufassen ist oder ais ein Zeichen oberflachlicher Schadigung des Muskels, yer
bunden mit yerandertem Quellungszustand bzjy. reyersibler (chemischer) Starre, laBt 
sich mangels aller Unterlagen gegenwartig nicht entscheiden.

Sehr groBes Interesse kniipft sich an die Frage nach der Natur der will- 
kurlichen, reflektorischen oder uberhaupt durch Vermittelung neryóser Zentren 
ausgelóster Muskelzusammenziehungen.

Fur die diskontinuierliche Natur der anhaltenden willkiirlichen Kontraktion 
sprach zunachst das yon Wollaston, Haughton und Helmholtz naher unter- 
suchte Muskelgerausch9). Weitere Beweise hat Briicke aus einer Reihe von 
mechanischen Eigentiimlichkeiten der Willkiirbewegungen geschópft10 *). Kron
ecker und Hall fanden die Dauer, selbst der kiirzesten Willkiirbewegung fiir eine 
einfache Zuckung zu lang11). Horsley und Schafer stellten durch Aufschreibung 
der Muskelyerkiirzung fest, dafi bei Reizung der Hirnrinde, des Stabkranzes, bei 
direkter odei- reflektorischer Erregung des Riickenmarks und ebenso im epilep- 
tischen Anfall eine oszillierende Bewegung stattfindet mit einem (nicht regel- 
maBigen) Rhythmus von im Mittel 10 Schwingungen in der Sekunde. Zu im 
wesentlichen iibereinstimmenden Resultaten sind Schafer, Canney und Tun- 
stall12) und gleichzeitig v. Kries13) gekommen, ais sie die Verdickung wiUkiirlich 
erregter menschlicher Muskeln yerzeichneten. Letztere Beobachtungen wurden yon 
Griffith weitergefuhrtI4), der das Yerhalten yerschiedener Muskeln bei wechselnder



Aktionsstróme des Strychnintetanus. 537
Spannung und Anstrengung untersuchte. Trotz kleiner Schwankungen im Rhythmus 
der Impulse wurde das Vorhandensein einer normalen mittleren Innervationsfrequenz 
in der oben angegebenen Hohe bestatigt. Ahnliche Resultate erhielt Herringham ').

Anders lauten die Befunde von Limbeck2), Haycraft3) und Stern4). 
Am weitesten von den yorstehenden Angaben weichen ab die Ergebnisse von Lim
beck, der bei jeder Art der Erregung, selbst bei reflektorischer, die (allerdings 
nur in engen Grenzen yariierbare) Freąuenz des Reizes vom Muskel reproduziert 
fand. Nach Haycraft und insbesondere nach Stern kommt dagegen in geringem 
Grade dem Muskel, in etwas weiterem Mafie den neryosen Zentren die Fahigkeit 
zu, den Rhythmus des Reizes umzuwandeln. Innerhalb gewisser Grenzen (beim 
Muskel zwischen 36 und 360, beim Riickenmark zwischen 172 und 244, beim Grofi- 
hirn zwischen 34 und 68) ist der (stethoskopisch behórte) Muskelton unisono mit 
dem Reize (Stern). Wird der Rhythmus umgewandelt, so geschieht das immer 
in Oktayenspriingen nach oben oder unten.

’) Journ. of Physiol. 11, 478, 1890. — 2) Arch. f. experim. Pathol. u. Pharmakol.
25, 171, 1889. — 3) Journ. of Physiol. 11, 352, 1890; Zentralbl. f. Physiol. 4, 131
u. 153. —- 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 82, 34, 1900. — s) Nordiskt med. Ark. 11,
No. 14, 1879. — 6) Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 188Ł~Sr413.~ — 7) Sitzungsber.
d. naturf. Gesellsch. Halle, -8. Mai 1881. — 8) Ar«K -^PpliysioL 1883., S. 323. —
9) Arch. de physiol. norm, et pathol. 1891, p. 58(7— 16'' Arnh" f Pktasrir.l ia»x
S. 370. — “) Ebenda 1895, S. 130. — 1!) Trav. d*^
1892; Arch. de biol. 12, 573. — “) Arch. f. expe»
181, 1889. — 14) Proc. Roy. Soc. 64, 56, 1899; Journ?

Die Aktionsstróme des Strychnintetanus sind mit Hilfe des Capillar-Elektro- 
meters zuerst von Loren beobachtet worden5). Er sah auf der Hohe der Ver- 
giftung in den andauernd zusammengezogenen Muskeln eine Reihe von elektrischen 
Schwankungen ablaufen, die er zu 8 pro Sekunde schatzte. Die Richtigkeit dieser 
Schatzung bewies er dadurch, dafi er sowohl den strychninisierten Muskel, wie einen 
hieryon sekundar erregten ihre Verkiirzungen aufschreiben liefi, dereń Rhythmus 
zu 7,5 bis 9 in der Sekunde festgestellt wurde6). Dieselbe Zahl von Oszillationen 
fand sich auch bei kraftigen, anscheinend willkurliehen, Bewegungen des unyer- 
gifteten Tieres.

Bernstein und Schónlein7) yernahmen mit dem Telephon von den Muskeln 
des strychninisierten Kaninchens einen tiefen, singenden Ton, miissen also mit wesent
lich rascherem Rhythmus zu tun gehabt haben. Nach Wedenski8) gleicht der 
Schalleindruck mehr einem Rauschen oder Hauchen; die Schwingungszahl pro Se
kunde betragt 36 bis 40 9).

Im Gegensatz hierzu erhielt y. Kries bei der Wiederholung der Versuche 
Lorens genau die gleichen Ergebnisse wie dieser: Zu Beginn der Giftwirkung 
einzelne hohe und im Verhaltnis zu kiinstlich erregten Zuekungen langdauernde 
Ausschlage des Capillar-Elektrometers; wahrend der langandauernden Tetani regel- 
mafiige grofie Schwankungen von anfangs rascherem (8 bis 9 pro Sekunde), spater 
langsamerem Rhythmus bis herab zu 3 bis 410 *). Noch deutlicher ais in der Be- 
schreibung treten diese Eigentiimlichkeiten in den spater durch v. Kries yeróffent- 
lichten Photogrammen heryor11). Ahnlich lauten die Angaben von Delsaux12).

Limbeck13) hat mit dem von ihm geiibteu graphischen Verfahren die lang- 
samen Oszillationen des Strychninkrampfes zur Darstellung bringen kónnen und 
sie beim Frosch zu 3 bis 9 (mit der Dauer des Tetanus an Freąuenz abnehmend), 
beim Kaninchen 10 bis 19 (im Laufe des Tetanus zunehmend) bestimmt.

Auch hier haben die Arbeiten von Burdon-Sanderson und Buchanan zu 
einer wesentlichen Erweiterung der Kenntnisse gefiihrt14). Auf Grund ihrer zahl- 
reichen Beobachtungen unterscheiden sie am strychninisierten Froschmuskel drei 
Arten reflektorischer elektrischer Tatigkeit. 1. Einfaehe kiirzer oder langer dauernde 
tetanische Schwankungen; 2. dieselben mit aufgesetzten kiirzeren Schwingungen, 
die ebenfalls tetanischer Natur sind; 3. selbstandige Reihen kurzer Schwingungen, 
die im Laufe des Krampfanfalls an Freąuenz abzunehmen pflegen.

Arch. f. TPŁj^ipl. 1884, 
Mi^fL. Fredericą 4, 89, 
?athoi?'.u/Rharma;kól. ,25, 
feawsiol. SMlS,, 190Ń'*A
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In der Begel antwortet ein gegebener Muskel nur auf eine der drei Arten, 
seltener ist ein Muskel zu zwei oder allen drei Reflexformen befahigt. Die Freąuenz 
der kurzeń Schwankungen oder Schwingungen ist' 4 bis 12 in der Sekunde, wo- 
durch die Angaben yon Lovón und y. Kries Bestatigung finden. Neu ist dagegen, 
daB diese Schwingungen in sehr yielen Fallen (aber nicht in allen) kleinere Oszilla
tionen aufweisen in der dem Froschmuskel eigenen Feriodik von 43 bis 90 in der 
Sekunde. Der Befund ist geeignet, die tetanische Natur der fraglichen Schwin
gungen sicherzustellen und die bisher sich anscheinend widersprechenden Ergebnisse 
der telephonischen und elektrometrischen Beobachtungen in Einklang zu bringen. 
DaB es andererseits auch Strychninkrampfe gibt, welche die raschen Oszillationen 
nicht oder nur voriibergehend aufweisen, ist nach den weiter oben mitgeteilten Er
fahrungen iiber die Aktionsstróme des kiinstlich (indirekt) tetanisierten Muskels 
nicht verwunderlich.

Eine Darstellung der Aktionsstróme willkiirlich innervierter menschlicher 
Muskeln mit den neueren Hilfsmitteln ist anscheinend nicht versucht worden. 
Hermann1) untersuchte sie, wie oben geschildert, bei kiinstlicher Reizung mit dem 
Rheotom und fand, daB sie kein Dekrement besitzen. Ihr Verlauf bei kiinstlicher 
Reizung ist oben geschildert worden.

Wertyolle, wenn auch nicht immer leicht zu deutende Aufschliisse iiber 
gewisse Eigentiimlichkeiten der Aktionsstróme bietet die sekundare Er
regung. Da sie nur eine besondere Form der elektrischen Erregung ist, 
so wird sie wie diese von der Steilheit und Intensitat der Schwankung ab- 
hangen. Dieser Voraussetzung entspricht die Erfahrung, daB die sekundare 
Erregung nur von dem frischen Muskel mit Sicherheit gelingt, wahrend sie 
am ermiideten Muskel leicht versagt. Trotzdem bleibt es auffallend, wie bald 
die sekundare Erregung (und ebenso der Muskelton) bei langerem Tetani- 
sieren yerschwindet, auch wenn die Zusammenziehung des primaren Muskels 
noch recht kraftig ist. Hierfiir kann kaum die Abnahme der elektromoto- 
rischen Wirksamkeit der einzelnen Fasern verantwortlich gemacht werden, 
vielmehr ist nicht unwahrscheinlich, daB der Ablauf der Erregung und ihre 
Rhythmik in den einzelnen Fasern jene Ubereinstimmung verliert, die im 
Beginn der Reizung vorhanden sein durfte. Zu dieser Vermutung, der schon 
Brucke durch den Vergleich yon Peloton- und Salvenfeuer einen anschau- 
lichen Ausdruck yerliehen hat2), ist auch Garten gekommen auf Grund der 
Erfahrung, daB bei dem SchlieBungstetanus eines indirekt gereizten Muskels 
der Aktionsstrom nur anfangs einen einigermafien regelmaBigen Rhythmus 
zeigt3). Buchanan fand die Reaktion eines mit freąuenten Wechselstrómen 
direkt gereizten Muskels ganz besonders yeranderlich. Haufig lieB sich dann 
durch Verschiebung der reizenden Elektroden die urspriingliche Reaktion 
wieder herstellen 4).

Diese Beobachtungen lassen es nicht unverstandlich erscheinen, daB die 
sekundare Erregung leichter gelingt bei indirekter ais bei direkter Erregung 
des primaren Muskels, und daB im letzteren Falle die Lagę der physiolo
gischen Kathoden von ausschlaggebender Bedeutung ist5).

Von den yerschiedenen Einwirkungen, durch die (indirekt) Tetanus des 
primaren Muskels heryorgerufen werden kann, rhythmische elektrische oder

’) Arch. f. d. ges. Physiol. 16, 194, 1877. — 2) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 
75 (3), 1877. — a) A. a. O. S. 398. — 4) A. a. O. 8. 129. — 6) Biedermann, 10. Mitt., 
Sitzungsber. d. Wien. Akad. 87 (3), 81, 1883; Elektrophysiol. 8. 354 ff.; v.Uexkull, 
Zeitschr. f. Biol. 28, 540, 1891.
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mechanische Reizung, SchlieBung bzw. Offnung von Kettenstrómen, chemische 
Reizung, reflektorische Erregung durch das strychninisierte Ruckenmark, sind 
die beiden ersteren weitaus die wirksamsten, oder richtiger, die fast allein 
wirksamen, sofern ein sekundarer Tetanus erzielt werden soli1). Gerade 
von den beiden erstgenannten Reizmitteln darf aber angenommen werden, daB 
sie die nebeneinander liegenden Fasern des primaren Neryen und Muskels 
weit sicherer zu einer regelmaBigen Folgę synchroner Aktionsstróme ver- 
anlassen werden ais die letzteren, unter welchen die von Kiihne sekundar 
stets unwirksam befundene chemische Reizung wohl die unregelmafiigsten 
Resultate gibt. Neben der Gleichzeitigkeit der Erregung in den einzelnen 
Fasern des primaren Praparates kommt fur die sekundare Wirksamkeit auch 
der zeitliche Verlauf des einzelnen ErregungsanstoBes in Betracht2). DaB 
ein Strychnintetanus, entgegen den Angaben Friedrichs, sekundar nicht 
unwirksam zu sein braucht, lehren die Beobachtungen Loyens, der die von 
ihm gefundenen langsamen elektrischen (und mechanischen) Oszillationen 
(etwa 8 pro Sek.) am sekundaren Muskel wiederfand3). Auch du Bois- 
Reymond scheint ahnliches gesehen zu haben4). In der Regel tritt bei den 
in zweiter Linie genannten Reizarten, ebenso aber auch bei rhythmischer 
elektrischer Reizung am ermudeten Muskel, wenn es uberhaupt zu einer 
sekundaren Wirkung kommt, die sekundare Zuckung zu Beginn der Reizung 
auf5), eventuell neben dieser „Anfangszuckung“ auch eine „Endzuckung“ 6). 
Auch die Tatsache, daB die Art der Lagerung des sekundaren Neryen auf 
dem primaren Muskel fiir den Erfolg von geringer Bedeutung ist, daB ins- 
besondere auch ein ąuerliegender Nery sekundar erregt werden kann, ist 
kaum anders zu deuten ais durch die Ungleichartigkeit der Erregungsphasen 
in den bertihrten Fasern, so dafi auch innerhalb eines Muskeląuerschnittes 
Potentialdifferenzen auftreten miissen.

Eine ausfiihrliche Erórterung widmet Kiihne der Frage, warum der 
zuckende Muskel in seiner natiirlichen Lagę nicht benachbarte oder ihn 
durchziehende Neryen sekundar erregt. Geschahe dieses, so ware eine ge
ordnete Inneryation ausgeschlossen. Die Móglichkeit einer „autosekundaren11 
Erregung kann allerdings heute nicht mehr in Abrede gestellt werden, nach- 
dem Kuliabko einen derartigen Fali mitgeteilt hat7). Freilich handelt es 
sich hierbei um kiinstliche Reizung hoch empfindlicher Kaltfrósche; aber es 
erscheint nicht ausgeschlossen, dafi die sehr tragen und krampfartigen spon
tanen Bewegungen dieser Tiere auf einer abnormen Ausbreitung zentraler 
Erregungen beruhen. Ob unter gewohnlichen Umstanden (Warmfrósche) die 
geringere Erregbarkeit der Neryen im Verein mit den sie umgebenden Binde- 
gewebshiillen und Lymphraumen ausreichen, um ihre Immunitat gegen die 
Aktionsstróme der eigenen Muskeln zu sichern, laBt sich gegen wartig so 
wenig wie zu Kiihnes Zeiten beantworten. Vor allem ist, wie schon oben

') Hering u. Friedrich, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 72 (3), 413, 1875; 
Kiihne, Heidelb. Untersuch. 3, 1, 1880. — 2) Man yergleiche die auf S. 514 er- 
wahnten Beobachtungen yon v. Fleischl u. v. Kries. — 3) Zentralbl. f. d. med. 
Wissenseh. 1881, S. 113. — 4) Untersuch. 2 (1), 515. — 5) du Bois-Beymond, 
a. a. O.; Morat u. Toussaint, Arch. de physiol. norm, et pathol. (2), 4, 156, 
1877. — 6) Schónlein, Arch. f. Physiol. 1882, 8.347. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 
86, 619, 1901.
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bemerkt, iiber die Aktionsstróme willkiirlicher Bewegungen zu wenig bekannt 
und eine Identiflzierung derselben mit den bei der Strychninvergiftung auf- 
tretenden Erscheinungen kaum erlaubt, da es sich im letzteren Falle um ab- 
norme Vorgange handelt. Die bisher gewonnenen Verdickungskurven will- 
kiirlich erregter menschlicher Muskeln und die dumpfen rollenden Gerausche, 
die sie begleiten, lassen die Deutung zu, daB gerade bei dieser Art der Er
regung die Unabhangigkeit benachbarter Fasern in bezug auf den Eintritt 
und den Rhythmus der elektrischen Schwankungen eine besonders groBe ist. 
Die Annahme, daB schon die Einzelerregung und Schwankung bei der natiir- 
lichen Inneryation einen gedehnteren Verlauf besitzt ais bei kiinstlicher1), 
kann daneben immer noch zu Recht bestehen. Sie ist aber nicht mehr nótig 
zur Erklarung der yon Loven und y. Kries beobachteten gróberen Schwan
kungen des Strychnintetanus, nachdem durch Buchanan die kiirzeren ihnen 
aufgesetzten Oszillationen entdeckt worden sind.

Eine merkwiirdige, erst durch Biedermann vóllig sicher gestellte Be- 
giinstigung der sekundaren Erregung findet durch Dehnung des primaren 
Muskels statt2). Die Deutung der Erscheinung ist, wie schon dieser Autor 
hervorhebt, schwierig. Die Angaben iiber Verstarkung der Aktionsstróme 
durch Dehnung sind strittig. Es ist denkbar, daB durch die Dehnung die 
innere Abgleichung der Aktionsstróme erschwert wird, da mit der Verlange- 
rung des Muskels und der gleichzeitigen Verkleinerung seines Querschnittes 
eine andere Verteilung der Zwischenflussigkeit stattfinden muB, speziell die 
Zwischenraume zwischen den Fasern kleiner werden miissen. Ob diese Form
anderung geniigt, die kraftigere Wirkung des gedehnten Muskels nach auBen 
zu erklaren, muB dahingestellt bleiben. Wichtig fiir jeden Deutungsversuch 
ist die Beobachtung Biedermanns, daB nach dem Aufhóren der Dehnung 
die Wirkung derselben noch kurze Zeit, wennn auch in rasch abnehmendem 
Grade, fortbesteht3).

Die órtliche Verminderung der Zwischenflussigkeit, sei sie durch Pressen 
des Muskels (Kiihne 4) oder durch einen gewissen Grad von Austrocknung her- 
beigefiihrt (Biedermann'1), gibt Veranlassung. zu einem sehr auffallenden 
Verhalten der Muskeln. AuBer gesteigerter Erregbarkeit, die namentlich am 
vertrocknenden Muskel sehr deutlich ist und ihn zu tetanischer Reaktion 
auch auf momentane Reizung geneigt macht, zeigen solche Muskeln bei jeder 
Art der Erregung sehr kraftige sekundare Wirkung auf angelegte Neryen; 
die Erregung einzelner Fasern bleibt nicht wie am normalen Muskel auf diese 
beschrankt, sondern breitet sich auf die benachbarten Fasern bzw. den ganzen 
Muskel aus. Endlich springt die Erregung leicht von einem Muskel auf 
einen zweiten und auch auf weitere iiber, wenn diese zusammengepreBt sind 
oder sich, im Fali yertrocknender Muskeln, mit nicht zu kleiner Flachę be- 
riihren. Es kann daher infolge einer ganz lokalen, leisen Beriihrung zu aus- 
gebreiteten, kraftigen und langdauernden Krampfen kommen. Diese Erschei
nungen sind ais sekundare Erregung yon Muskel auf Muskel bekannt. 
Der Verdacht auf eine Mitwirkung des Neryensystems laBt sich durch Curare

*) v. Kries, Arch. f. Physiol. 1884, S. 368. ■— 2) Sitzungsber. d. Wien. Akad. 
87 (3), 66, 1883; Elektrophysiol. 8. 352. — 3) A. a. O. S. 77. — 4) Zeitschr. f. Biol. 
24, 383, 1888; 26, 203, 1890. — 5) 23. Mitt., Sitzungsber. d. Wien. Akad. 97 (3), 
145, 1888.
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beseitigen, das die Ausbreitung der Krampfe nicht aufhebt. Dagegen wird 
sie, wie Kiihne gezeigt hat, durch die diinnste metallische Schicht (Goldblatt) 
zwischen den Muskeln verhindert, wodurch bewiesen ist, daB die Ubertragung 
der Erregung durch die Aktionsstróme geschieht. Ein anderer Weg, die be
schriebenen Erseheinungen herbeizufiihren, bietet sich in der Injektion kleiner 
Mengen Glycerius in den Riickenlymphsack von Fróschen1).

l) Langendorff, Arch. f. Physiol. 1891, S. 480. — 2) Hierher gehórt wohl
auch die Theorie von E. Montgomery, Arch. f. d. ges. Physiol. 25, 497, 1881. —
3) Ann. d. Phys. u. Chem., N. F. 49, 430, 1893. — 4) Man vergleiche auch des Ver-
fassers Autoreferat in den Gott. gel. Anz. 1891, Nr. 16.

VIII. Theorien der Kontraktion.
Es eriibrigt noch in aller Kurze der Versuche Erwahnung zu tun, die Eigen

schaften des tatigen Muskels in grófierer oder geringerer Vollstandigkeit zusammen- 
zufassen oder zu „erklaren" durch hestimmte Annahmen iiber seine Beschaffenheit 
und iiber die Veranderungen, die sich im Gefolge der Erregung in ihm abspielen. 
Es versteht sich von vornherein, dafi keine dieser Theorien sich anmaBt, erklaren 
zu wollen, wie der Reiz an den erregbaren Teilen des Muskels angreift und welche 
Umsetzungen zerlegender und aufbauender Art durch ihn veranlaBt sein mógen. 
Es wird stets ais gegeben vorausgesetzt, dafi durch den Reiz eine gewisse Menge 
chemischer Energie verschwindet und dafiir aquivalente Mengen anderer Energie- 
formen zutage treten. Gegenstand der Diskussion ist lediglich die Erage, was fiir 
Transformationen stattfinden.

Geht man von dieser Eragestellung aus, so lassen sich samtliche bisher auf- 
gestellte Theorien in zwei Gruppen teilen. Die Theorien der einen Gruppe setzen 
voraus, daB die freiwerdende chemische Energie zunachst yollstandig ais Warme 
auftritt und daB dann ein Bruchteil derselben sich in mechanische Arbeit um- 
wandelt. Zu dieser Gruppe gehóren die pyroelektrische Theorie von G. E. Muller 
und die Quellungstheorie von Engelmann, wenigstens in ihrer urspriinglichen 
Fassung. Die andere Gruppe von Theorien geht von der Vorstellung aus, daB nur 
ein Teil der yerlorenen chemischen Energie in Warme iibergeht, wahrend der an
dere Teil unmittelbar zur mechanischen Arbeitsleistung dient. Hierher gehórt die 
Theorie von Fick mit den verschiedenen von Schenk vorgeschlagenen Modifi- 
kationen, die Koagulationstheorie von Hermann und die auf den Erseheinungen 
der Oberflachenspannung fufienden Theorien von Verworn, Blix und Bernsteinl 2).

Sehr weit ins einzelne durchgefuhrt, wenn auch nur in qualitativer Weise, 
ist die Theorie von G. E. Muller. Auf ihr fuBend und unter Anwendung der 
Prinzipien der Mechanik und Thermodynamik hat Riecke eine Anzahl quantita- 
tiver Ubereinstimmungen nachzuweisen gesucht3). Die Theorie von Muller findet 
sich ausziiglich mitgeteilt in den Góttinger Nachrichten vom 20. Marz 1889 und 
in ausfiihrlicher, aber unvollendeter Darstellung in dessen Monographie „Theorie 
der Muskelkontraktion" 1, Leipzig 18914). Die Theorie von G. E. Muller stellt 
einen sehr ernsthaften und scharfsinnig durchdachten Versuch dar, eine groBe Zahl 
von Tatsachen der Muskelphysiologie in ókonomischer Weise zusammenzufassen. 
Die Doppelbrechung der anisotropen Scheiben wird (wie bei Briicke) bezogen auf 
die geordnete Einlagerung kleiner doppeltbrechender Kristalle (Disdiaklasten) in 
das Geriistwerk des Sarkoplasma, das sich mit dem Muskelsaft im Quellungsgleich- 
gewicht befindet. Durch die Erregung werden im Muskelsaft warmebildende Pro- 
zesse entfacht, die Temperatur der kleinen Kristalle steigt, ihre Pole werden ent- 
gegengesetzt elektrisch geladen und ziehen sich in der Langsrichtung an, wahrend 
sie sich in der Querrichtung abstofien. Mit dieser Spannungsanderung im Geriist- 
werk des Muskels geht eine Stórung des Quellungsgleichgewichts einher, der zufolge 
die Menge des freien Muskelsaftes vermindert, die des (zwischen den Disdiaklasten) 
gebundenen Saftes yermehrt wird. Diese „Nachąuellung" wirkt wie eine die Ver- 
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kiirzung des Muskels unterstiitzende Kraft. In bezug auf die Verwertung dieser 
Theorie zur Erklarung einer groBen Zahl von mechanischen Eigenschaften des 
tatigen Muskels muB auf das Original yerwiesen werden.

Die Theorie von Engełmann stiitzt sich auf die Erseheinungen der „ther- 
mischen Quellung“. Es ist eine Anzahl von faserig gebauter Substanzen bekannt 
(Fibrin, Bindegewebe, Sehnen, Knochen u. a.), die bei Erwarmung sich in der Faser- 
richtung yerkiirzen und bei Abkiihlung ihre anfangliche Lange wieder yollkommen 
erreichen. Sehr gut laBt sich, wie Engełmann fand, diese Eigenschaft an Darm- 
saiten zeigen. Die bei Erwarmung und Abkiihlung einer solchen Saite auftreten
den Bewegungserscheinungen besitzen manche Ahnlichkeit mit der Muskelverkiir- 
zung‘). Nach Gol eman2) sollen durch die Warme kleine, ellipsoide Vakuolen 
des Muskels ihr Volum yergróBern und sich der Kugelgestalt nahem.

’) Engełmann, iiber den Ursprung der Muskelkraft, Leipzig 1893, 1. u. 2. Aus-
gabe; man vgl. ferner Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 571, 1880 u. Sitzungsber. Akad.
Berlin 1906. — 2) Uber die Muskelbewegung, Berlin 1890 (Weber). — s) A. Fick,
Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 606, 1893; 54, 313, 1893; Ges. Schrift 2, 390, 399. — 
4) Fick, Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 611, 1893. — 6) Pfluger, ebenda 10, 329, 1875;
A. Fick, ebenda 53, 611, 1893. — 6) Gerinnungstheorie von Hermann, Handb. d.
Physiol. 1, 250, 1879. — 7)MacDougall, Journ. of Anat, and Physiol. 32,187,1897. —
8) d’Arsonval, Arch. de physiol. norm, et pathol. (5) 1, 460, 1889; A. Imbert, 
ebenda (5) 9, 289, 1897; Gad, Arch. f. Physiol. 1893, S. 170; Blix, Skand. Arch.
5, 182, 1894; Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 80, 220, 1900. — 9) Verworn, 
Bewegung der lebendigen Substanz, Jena 1892. — 19) Mechanische Arbeit und 
Warmeentwickelung bei der Muskeltatigkeit, Leipzig 1882, S. 157.

Diese Theorien, welche Muskelarbeit aus Warme entstehen lassen, haben sich 
mit der Tatsache abzufinden, daB der ókonomische Koeffizient oder der Wirkungs
grad der ais KreisprozeB gedachten Muskeltatigkeit unyerhaltnismaBig groB ist 
gegeniiber den auftretenden Temperaturdifierenzen. Bei dem umkehrbaren Kreis
prozeB yon Carnot betragt der Wirkungsgrad, fiir eine Temperaturdifferenz yon 
100° zwischen Erwarmen und Kiihler, 0,268 oder rund 4/». was dem maximalen 
Wirkungsgrade des Muskels ungefahr gleichkommt; die im Muskel bei der Zuckung 
auftretenden Temperaturdifierenzen beziffiern sich dagegen auf Tausendstel eines 
Grades. Nun hat allerdings Engełmann darauf hingewiesen, daB die gemessene 
Muskeltemperatur ein Mittelwert ist, und dafi an den Orten der Warmebildung, die 
yielleicht nur einen kleinen Bruchteil des Muskels ausmachen, die Temperatur hóher 
sein muB und yielleicht so hoch steigt, dafi die nbtige Temperaturdifferenz gegeben 
ist. Demgegeniiber hat A. Fick3) die Notwendigkeit betont, daB nicht etwa nur 
einzelne Verbrennungsherde, sondern die ganze die mechanische Arbeit yoll- 
bringende Masse des Muskels den fraglichen Temperaturfall erleiden muB, wenn 
iiberhaupt der Gedankengang von Carnot auf den Muskel angewendet werden soli. 
Dazu kommt, daB die Temperaturdifferenz von 100° fiir den gegebenen Wirkungs
grad nur dann geniigt, wenn die Muskeltatigkeit ais ein umkehrbarer Kreis
prozeB betrachtet werden darf, was fiir den durch die Erregung bedingten Aus- 
losungsyorgang jedenfalls nicht gilt und fiir die sich anschlieBenden Vorgange so 
lange zweifelhaft bleibt, ais ihre Natur nicht naher bekannt ist. Ist der ProzeB 
nicht umkehrbar, so sind im allgemeinen noch gróBere Temperaturdifierenzen er- 
forderlich. Es muB ais auBerst unwahrscheinlich gelten, daB die empfindlichen 
Teile des Warmbliitermuskels eine so hoch iiber der normalen liegende Temperatur 
auch nur kurze Zeit ungeschadigt ertragen kbnnten.

Das Gemeinsame der anderen Gruppe von Hypothesen besteht darin, daB sie 
„die chemischen Anziehungskrafte im Sinne des Muskelzuges geordnet unmittelbar 
mechanisch zur Wirkung kommen"4) lassen. Die Unterschiede bestehen nur in 
der naheren Ausfiihrung des Gedankens, in dem ais wirksam gedacht werden ent
weder die Affinitat in bestimmter Weise raumlich yerteilter Atome5), oder die Um- 
ordnung der Molekule infolge Anderung des Aggregatzustandes6), osmotische 
Krafte7), Oberflachenspannungen allein8) oder zusammen mit chemischen An- 
ziehungen9). Die allgemeine Berechtigung dieser Art von Theorien ist von A. Fick 
mit klaren Worten ausgesprochen worden19), indem er zeigte, daB nur durch der- 
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artige Annahmen der im Verhaltnis zu dem zulassigen geringen Temperaturfall so 
giinstige Wirkungsgrad des Muskels erklart werden kann. In einer spateren Schrift *) 
hat dann Fick zur Erlauterung der Darstellung ein Schema entworfen, wie man 
sieh die Wirkungsweise geordneter chemischer Krafte denken konne, das logisch 
móglich, aher „yielleicht grundfalsch ist“!). Eine nahere Anpassung dieser bzw. 
der Pfliigerschen Anschauungen an die yerschiedenen Aufierungen der Muskel
tatigkeit hat Schenck in einer Beihe bereits oben zitierter Arbeiten yersucht.

Die yorgenannten Theorien stellen sich im wesentlichen die Aufgabe, auf 
Ahnlichkeiten zwischen gewissen physikalischen oder chemischen Vorgangen und 
der Muskeltatigkeit hinzuweisen und letztere dadurch dem Verstandnis naher zu 
bringen. In der Kegel erstreckt sich die Ahnlichkeit nur auf einzelne Aufierungen 
der Muskeltatigkeit, insbesondere auf die mechanische Leistung. Eine groBere Zahl 
von Vergleichspunkten liefert (abgesehen yon der Theorie G. E. Miillers) die Ge- 
rinnungshypothese Hermanns, was leicht yerstandlich ist, weil sie zwei yer
schiedene Modifikationen desselben Gebildes, den erregten und den erstarrten 
Muskel, zueinander in Parallele bringt. Die Aufstellung ąuantitatiyer Beziehungen 
ist aber auch hier nur in sehr beschranktem Mafie móglich; iiberdies hat die Ge- 
rinnungshypothese durch neuere Untersuchungen iiber die Starreyerkiirzung leben- 
der und abgestorbener Muskeln nicht an Wahrscheinlichkeit gewonnen3).

') Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 606, 1893. — 2) Ebenda 54, 313, 1893. —
8) Vgl. y. Frey, Sitzungsber. d. phys.-med. Gesellsch. Wiirzburg 1905, S. 37. —
4) Arch. f. d. ges. Physiol. 85, 271, 1901. — 5) Ebenda 109, 323, 1905.

Beziiglich der Ableitung der Muskelkraft aus Anderungen der Oberflachen- 
spannung hat Bernstein den Nachweis yersucht, dafi unter Zugrundelegung ge- 
wisser Annahmen iiber den Bau des Muskels fiir die Muskelkraft Werte von der 
erforderlichen Grofienordnung gewonnen werden kbnnen4), was er yerneinen zu 
sollen glaubt fiir jene Erklarungen, die auf osmotische oder Quellungskrafte 
zuriickgreifen5). In bezug auf letztere fehlen aber zur Zeit noch die physikalischen 
Unterlagen fiir eine abschliefiende Beurteilung.



Allgemeine Physiologie der glatten Muskeln
von

R. du. Bois-Reymond.

Anmerkung des Herausgebers: Die Bearbeitung dieses Abschnittes hat nach 
dem Tode des Herrn Prof. P. Schultz Herr Prof. R. du Bois-Reymond iiber- 
nommen und im wesentlichen im Sinne von P. Schultz durchgefiihrt. N.

1. Bemerkungen iiber den Bau der glatten Muskeln.
Die allgemeine Muskelphysiologie hat von jeher fast ausschlieBlich die 

Eigenschaften der ąuergestreiften Skelettmuskeln, yor allem des Frosches, 
untersucht, und die Ergebnisse dieser Arbeiten sind in einer umfangreichen 
Literatur niedergelegt. Demgegeniiber stellt die Physiologie der glatten 
Muskeln ein eng begrenztes und viel weniger bearbeitetes Feld dar.

Ubrigens ist mit der Untersuchung dieser beiden Muskelarten das Gesamt- 
gebiet der allgemeinen Muskelphysiologie durchaus nicht erschópft. Selbst 
wenn man sich auf die Physiologie des Menschen beschrankt, bietet sich 
bekanntlich in Gestalt des Herzmuskels eine Abart der gestreiften Muskulatur 
dar, die in mancher Beziehung an die glatten Muskeln erinnert. Vollends in 
der Tierreihe finden sich zahlreiche Beispiele von Muskelarten, die ais Zwischen- 
formen zwischen glatten und gestreiften Muskeln erscheinen. In der ąuer
gestreiften Muskulatur selbst hat man mehrere Arten von Fasern mit ver- 
schiedenen Eigenschaften unterschieden. Streng genommen darf man also 
gar nicht schlechthin von den Eigenschaften der ąuergestreiften Muskeln 
reden, indem man etwa den Sartorius oder Gastrocnemius des Frosches ais 
Typus aller ąuergestreiften Muskeln hinstellt. Es ist durchaus nicht unmóg- 
lich und im Gegenteil sogar wahrscheinlich, daB auch die dem ąuergestreiften 
Muskel gemeinhin ais einheitliche Gewebsform gegenubergestellte glatte 
Muskulatur eine Anzahl von yerschiedenen Abarten einschlieBt. Im mensch
lichen Korper dient die glatte Muskulatur der yerschiedenen Organe so yer
schiedenen Zwecken, dafi man yersucht sein konnte, ganz bedeutende physio
logische Verschiedenheiten anzunehmen.

Eingehendere Untersuchung vom Standpunkte der allgemeinen Muskel
physiologie ist aber bisher an wenigen Arten von glatten Muskeln yorgenommen 
worden: yornehmlich am SchlieBmuskel der Anodonta, am Ureter, am Iłetractor 
penis des Hundes und in neuester Zeit an der Muskelhaut des Froschmagens. 
Dabei haben sich keine so wesentliche Unterschiede ergeben, dafi man nicht 
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die betreffenden glatten Muskeln ais annahernd von gleichem Typus betrachten 
und dereń Eigenschaften an den Muskelfasern des Froschmagens ais an dem 
am beąuemsten zuganglichen Materiał studieren kónnte. Im folgenden wird 
iiberall, wo nichts anderes bemerkt ist, unter glattem Muskel der Muskel des 
Froschmagens verstanden.

Dieser eignet sich deswegen vorziiglich zur Untersuchung, weil er aus
schlieBlich aus Ringfasern besteht. Indem man ein kurzes Stilck aus der Mitte 
des Magens durch zwei Querschnitte isoliert, erhalt man den sogenannten 
Magenring, der entweder an sich ais doppelter Muskelstreif verwendetoder, 
nachdem er an einer beliebigen Stelle zur Achse des Magens parallel, 
also „langs“ aufgeschnitten worden ist, ais ein einziger aus parallelen Fasern 
bestehender Streifen untersucht werden kann. Es ist nur noch nótig, von 
der Innenseite die Schleimhaut abzuziehen.

Es laBt sich mikroskopisch zeigen, daB das so erhaltene Praparat wirk- 
lich aus einer einzigen Schicht parallelfaserigen Muskelgewebes besteht. Da 
mehrfach bezweifelt worden ist, daB dem Froschmagen die Langsmuskelschicht 
fehle, haben Schultzl 2) und Dixon3) Langsstreifen aus der Magenwand 
geschnitten und gezeigt, daB bei Reizung keine Langsverkiirzung eintritt. 
Dieser Versuch beweist, daB man es mit einer nur in einer Richtung angeord- 
neten Muskelmasse zu tun hat.

l) Dies Verfahren wendete Morgan, Unters. a. d. physiol. Inst. d. Univ. Halle,
1890 und nach ihm Winkler an. Paul Schultz bediente sich des aufgeschnittenen
Ringes. — 2) Dixon, The innervation of the frogs stornach. Journ. of Physiol.
1902. XXVIII, p. 37. — 3) Arch. f. Physiol. 1897, S. 310. — 4) Griitzner, Die 
glatten Muskeln. Ergebnisse der Physiologie 3, 2, 78. — s) A. Kossel, nach Hoppe- 
Seyler, S. 669.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Es ist aber nicht zu yergessen, dafi, wie unten ausfuhrlicher dargelegt 
werden soli, das Magenpraparat nicht ais eine bloBe Anhaufung paralleler 
Muskelfasern anzusehen ist, sondern daB die zahllosen Muskelzellen, die es zu- 
sammensetzen, durch Bindegewebe yereinigt werden, das bei der Zusammen
ziehung yielleicht keine unwesentliche Rolle spielt. Dem interstitiellen Gewebe 
der glatten Muskeln kommt wegen der Kleinheit der Fasern jedenfalls gróBere 
Bedeutung zu ais dem der gestreiften. Basler und Griitzner4) haben 
durch histologische Untersuchung der glatten Muskulatur in ruhendem und 
gedehntem Zustande die auBerordentlich wichtige Tatsache festgestellt, daB 
sich die Fasern, die im Ruhezustande in mehreren Schichten nebeneinander 
liegen, bei der Dehnung in einer einzigen Schicht ausbreiten, also ihre Lagę 
gegeneinander betrachtlich andern. Es muB dadurch auch, wenigstens bei 
hóheren Dehnungsgraden, die Faserzahl auf dem Querschnitt des Praparates 
betrachtlich abnehmen. Diese Beobachtung ist geeignet, auf einen groBen 
Teil der Angaben uber die mechanischen Eigenschaften des glatten Muskels 
neues Licht zu werfen, ist aber in der heutigen Literatur noch nicht ge- 
niigend gewiirdigt.

Es sei hier noch in Kurze darauf hingewiesen, daB die glatte Muskulatur 
in chemischer Beziehung wesentliche Unterschiede gegeniiber der gestreiften 
zeigt. Ein wasseriger Auszug aus glatten Muskeln zeigt dauernd alkalische 
Reaktion und zeigt erst bei Erhitzen iiber 50° Anzeichen von Fallung der 
EiweiBstoffe5), wahrend der wasserige Auszug aus gestreifter Muskulatur 

35
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sauer ist und schon bei 45° EiweiBfallung gibt. Ferner ist der Wassergehalt1) 
der glatten Muskeln geringer ais der der gestreiften.

Noch vor kurzem wurden die glatten Muskelfasern ais „hiillenlose, 
spindelfórmige Gebilde eines homogen erscheinenden Protoplasmas11 mit einem 
stabchenfórmigen Kerne usw. beschrieben. Gestiitzt auf einige altere Angaben 
von Engełmann, Schiefferdecker und Kólliker hat aber P. Schultz 
nachgewiesen, daB jede einzelne glatte Muskelfaser ein sehr dichtes Biindel 
von auBerst feinen Fibrillen darstellt. Diese Fibrillen sind nach 24 stiindigem 
Fixieren in 10 proz. Salpetersaure, Abspiilen in Wasser und Farbung in 
0,05 proz. Osmiumsaure und 0,2 proz. Essigsaure zu gleichen Teilen an Zupf- 
praparaten zu erkennen und kónnen auch durch Farben mit wasseriger Eosin- 
lósung hervorgehoben werden. Die ganze Faser erhalt durch die fibrillare 
Struktur ein streifiges Aussehen, daher P. Schultz die Bezeichnung „langs- 
gestreifte“ Muskeln an Stelle des alten Namens: glatte Muskeln einzufuhren 
yersucht hat. Die Dicke der Fibrillen betragt weniger ais 1 fi, so daB die 
gewóhnliche mikroskopische Technik keine weiteren Einzelheiten an ihnen zu 
erkennen vermag. Die Muskelfasern selbst sind an yerschiedenen Stellen 
desselben Tieres und bei den yerschiedenen Tieren sehr yerschieden groB, im 
Magen des Salamanders erreichen sie 1,1 mm Lange bei 0,02 mm Breite, 
wahrend sie im Magen der Taube nur 0,12 mm Lange bei 0,005 mm Breite 
haben. Ihre Form hangt von den besonderen Bedingungen der Umgebung 
ab und entspricht in der Regel nicht dem gebrauchlichen Schema der Spindel, 
da sie im Querschnitt gewohnlich entweder plattgedriickt oder polygonal er- 
scheinen. Auch die Endigungen sind nicht glatte Spitzen, sondern lósen sich 
nicht selten in zwei oder mehr Auslaufer yon wechselnder Gestalt und 
Lange auf.

Durch die Teilung und Verflechtung der Faserenden wie durch die 
Kleinheit der Fasern an sich erscheint das Gewebe der glatten Muskeln 
gleichsam yerfilzt und viel enger zusammenhangend, viel dichter ais das der 
gestreiften Muskeln, das sich yiel leichter in die einzelnen Fasern auflóst. 
Ob zwischen den einzelnen Fasern, wie yielfach angenommen worden ist, 
protoplasmatische Verbindungen, „Intercellularbrucken“, bestehen, ist eine 
offene Frage. Griitzner, gestiitzt auf Scheffer und Kólliker, glaubt die 
angeblichen Briicken ais Kunstprodukte erklaren zu kónnen, wahrend Schultz 
mehrere solche Briicken abbildet (auf dereń Form ubrigens Griitzners 
Erklarung kaum anzuwenden sein diirfte) und die negatiye Entscheidung der 
Frage fast unmóglich macht, indem er annimmt, es konne auch eine einzelne 
Fibrille den Zusammenhang zweier Fasern yermitteln.

Diese histologischen Bemerkungen sind der physiologischen Betrachtung 
unentbehrlich, vor allem, weil aus ihnen ersichtlich wird, weshalb die Eigen
schaften der glatten Muskelfaser nur an Gewebsstiicken untersucht worden 
sind, die viel weniger ais etwa der Sartorius des Frosches den Bedingungen 
fiir Erforschung derYorgange in den einzelnen Muskelelementen entsprechen.

*) J. Munk, Arch. 1897, S. 334.
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2. Die mechanischen Eigenschaften des glatten Muskels.
Die Tatigkeit der Muskeln auBert sich in ihrer Verkiirzung oder durch 

eine Zunahme der Spannung, die eintritt, wenn ein tatiger Muskel an der 
Verkiirzung gehindert ist. Da dabei zugleich eine Dehnung entsteht und 
auch der untatige Muskel durch Dehnung yerlangert werden kann, wobei er 
sich elastisch yerhalt, so ist es zum Verstandnis der Wirkungsweise des 
Muskels nótig, seine Dehnbarkeit und die dabei entwickelte Elastizitat im 
ruhenden und tatigen Zustande kennen zu lernen.

Diese Untersuchung stófit bei der glatten Muskulatur auf mehrere teils 
yermeidliche, teils unvermeidliche Schwierigkeiten. Da, wie oben angegeben, 
stets gróBere Gewebsstiicke untersucht werden miissen und die mit glatter 
Muskulatur versehenen Organe mit mehr oder minder reichen Neryennetzen 
yersehen sind, muB dereń EinfluB auf die Muskulatur ausgeschlossen werden 
kónnen, ehe man hoffen darf, die mechanischen Eigenschaften der Muskeln 
an sich zu erforschen. Diese Bedingung laBt sich nach P. Schultz durch 
Betupfen des Praparates mit einprozentiger Atropinlósung erfullen.

Mehrere Beobachter haben geglaubt, die elastischen Krafte der Muskel
fasern einfach durch die Drucke messen zu kónnen, die in aus solchen Fasern 
bestehenden Hohlraumen bei yerschiedener Fiillung, also bei yerschiedenem 
Dehnungsgrade der Fasern herrschen, ohne zu erkennen, daB bei dieser An- 
•ordnung ganz besondere und sogar recht yerwickelte Bedingungen fiir das 
Verhaltnis zwischen Druck und Spannung gegeben sind. Auf diese Verhalt- 
nisse ist an yerschiedenen Stellen ausfiihrlicher hingewiesen worden. Zur 
Untersuchung der Elastizitat eignen sich eben viel besser ais Organe yon 
besonderer Form solche Praparate, die móglichst aus gleichlaufenden Muskel
fasern bestehen, wie der SchlieBmuskel der Muschel oder ein Ausschnitt aus 
der Muskelhaut des Froschmagens. Am SchlieBmuskel hat denn auch Fick1) 
ais erster die elastischen Eigenschaften der glatten Muskeln zu untersuchen 
unternommen, und er schildert die dabei auftretenden Schwierigkeiten mit 
folgenden Worten:

*) A. Fick, Beitrage zur yergleichenden Physiologie der irritablen Substanzen. 
Braunschweig 1863. — 2) P. Griitzner, Die glatten Muskeln, in Asher und Spiro, 
.Ergebnisse der Physiologie 3, 2 (1904).
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„Vor allem drangt sich bei Untersuchung des fraglichen Objektes die 
Erscheinung auf, daB yerhaltnismaBig iiberaus lange Zeitraume yerstreichen, 
•ehe ein dauerndes Gleichgewicht zwischen einer dehnenden Kraft und den 
elastischen Kraften des Muskels sich herstellt. Es ist sogar zweifelhaft, ob 
uberhaupt jemals ein solches Gleichgewicht eintritt, wenigstens wenn die 
dehnende Kraft gewisse Grenzen iiberschreitet. Nach Stunden ist namlich 
dies Gleichgewicht oft noch nicht hergestellt, und wenn dann endlich jede 
sichtbare Bewegung aufhórt, so fragt es sich, ob angenommen werden darf, 
daB der Muskel nunmehr noch dasselbe ist, was er anfangs gewesen, nachdem 
er so lange Zeit unter ganz unnatiirlichen Bedingungen (in der Luft statt im 
Wasser) zugebracht hat.“

Dieser Beschreibung stimmen auch die spateren Untersucher zu, indem 
sie betonen, daB die „Nachdehnung“ bei den glatten Muskelfasern eine besonders 
groBe Rolle spiele. Griitzner2) hebt iiberdies heryor, daB die Verlangerung,
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soweit es sich um tatige Muskeln handelt, sich auch dadurch erklaren 
laBt, daB nur ein Teil des Praparates wirklich in Tatigkeit sei. Dies Be- 
denken diirfte bei Dehnungsyersuchen mit atropinisiertem Praparat nicht 
sehr schwer ins Gewicht fallen, dagegen konnten Griitzners Beobachtungen 
iiber die Verschiebung der einzelnen Fasern eines Gewebsstuckes gegenein- 
ander zur Erklarung der allmahlich zunehmenden Verlangerung heranzuziehen 
sein. Jedenfalls laBt sich

Graphische Darstellung der Dehmings- 
groBen des ruhenden und tatigen Muskel- 
praparates, mit einzeln angehangten Ge- 

wichten in 4 Minuten Zeitabstand. 
Nach Schultz.

unter diesen Umstanden eine Dehnungskurye 
nur aufnehmen, indem man willkiirlich 
bestimmt, wie lange die Last fiir jeden 
Punkt der Kurye einwirken soli. Diese Zeit- 
raume miissen natiirlich so bemessen sein, 
daB die Nachdehnung wenigstens annahernd 
zum AbschluB gekommen ist, und miissen 
deshalb mit wachsender Belastung immer 
langer genommen werden. Wenn man den 
Verlauf der Dehnung im ganzen yerzeichnete, 
wiirde man eine Reihe einzelner erst steil, 
dann immer langsamer abfallender Kuryen 
erhalten, die jede der Dehnung und Nach
dehnung bei einer bestimmten Last ent- 
sprachen. Man kann dann die tiefsten Punkte 
aller dieser Einzelkuryen in einer graphischen 
Ubersicht yereinigt, wie es P. Schultz getan 
hat, ais Dehnungskurye des glatten Muskels 
bezeichnen. Statt dieses Verfahrens kann 
man auch gleichmaBig und stetig wachsende 
Belastung anbringen, wozu yerschiedene 
Apparate angegeben worden sind, und erhalt 
dann eine in einem Zuge geschriebene Kurye, 
fur die, weil sie in yerhaltnismafiig kurzer 
Zeit aufgenommen werden kann, die Nach
dehnung kaum in Betracht kommt. Ihr Ein
fluB ist indessen daran deutlich erkennbar, 
dafi man bei langsamer Zunahme der Be
lastung nahezu ebenso steile Kuryen be- 
kommt wie bei schneller, indem die geringere

Zunahme der Last durch die Dauer der Einwirkung ausgeglichen wird. Bei 
allen diesen Kuryen nimmt die Verlangerung mit wachsender Belastung immer 
mehr ab.

Die Entlastungskurye yerlauft erst flach, dann plótzlich ansteigend, darauf 
wieder flacher. DaB dies mit der Nachwirkung der Dehnung in Zusammen
hang steht, ist daran zu erkennen, daB bei schnellerem Ablauf des ganzen 
Vorganges diese Eigentumlichkeit nicht auftritt.

Die Dehnungskurye des Muskels in tatigem Zustande laBt sich auf die 
Weise konstruieren, daB man bei yerschiedener Belastung reizt und jedesmal 
die Hohe yerzeichnet, bis zu der die Last gehoben wird. Oder man kann 
auf das tetanisierte Praparat eine stetig zunehmende Last wirken lassen. In 
beiden Fallen ergibt sich, daB fiir die kleineren Lasten die Dehnbarkeit des
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tatigen Muskels geringer, fiir die grólieren gróBer ist ais fiir den untatigen. 
Die Entlastungskurye entspricłit der des ruhenden Muskels, indem erst nach 
betrachtlicher Verminderung der Last Verkiirzung eintritt, die ubrigens den 
AnfangszuBtand bei weitem nicht wieder herstellt.

Fig. 70.

Dehnungs- und Entlastungskurye des Muskelpraparates bei gleichmaBiger Veranderung der Last. 
Nach Schultz.

Bei allen diesen Beobachtungen iiber die Dehnung von Praparaten aus 
Muskelgewebe darf nicht auBer acht gelassen werden, daB neben den Muskel
fasern selbst auch das im Muskelgewebe enthaltene Bindegewebe gedehnt 
wird. Das Bindegewebe stellt nach M. Heidenhain1) Langshullen fiir die 
Fasern dar, die durch Quermembranellen miteinander yerbunden sind.
P. Schultz hat die Bedeutung dieser 
Struktur fiir die Mechanik der Kontrak
tion ausfiihrlich erórtert, aber nur von 
dem Gesichtspunkte aus, ob die Elastizitat 
des Bindegewebes die Kontraktion oder 
die Wiederausdehnung des Muskelgewebes 
unterstiitzen konne. Im Gegensatz zu 
M. Heidenhain kommt Schultz zu der 
Anschauung, daB das Bindegewebegeriist 
im erschlafften Muskel am starksten ge- 
spannt sein muB und folglich die Kon
traktion fórdern wird. Diese Anschauung 
ist theoretisch iiberzeugend begriindet und 
iiberdies durch Beobachtungen am ge
reizten und wieder erschlaffenden Muskel 
bestatigt. Nirgends laBt sich eine auf 
Wiederausdehnung gerichtete Wirksamkeit 
des Bindegewebes erkennen. Im Gegenteil 
yerharrt ein gereiztes und sich selbst iiber- 
lassenes Stiick Froschmagen auch nach
Ablauf der Kontraktion in der einmal angenommenen Verkurzungsstellung. 
Es lassen sich an den einzelnen Muskelfasern Querfaltelungen unter dem 
Mikroskop zeigen, die beweisen, daB das Bindegewebe die Fasern im er
schlafften Zustande zusammenhalt und eine glatte Ausdehnung hindert. Dem- 
nach kann nur im yerkurzten Muskel das Bindegewebe seine Ruhelage haben,

Graphische Darstellung der DehnungsgróBen 
des ruhenden und tatigen Muskelpraparates 

bei gleichmaBig zunehmender Belastung. 
Nach Schultz.

’) M. Heidenhain, Struktur der kontraktilen Materie. Merkel und Bonnets 
Ergebnisse der Anat. u. Entwickelungsgesch. 10 (1901). 
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es mufi schon bei der Erschlaffung gespannt werden und mithin die Kontraktion 
unterstiitzen.

In noch viel hóherem Mafie mufi die elastische Spannung des Binde- 
gewebes bei den Versuchen iiber Dehnung des Muskelgewebes mitwirken. 
Wahrend die Versuche iiber Dehnung ąuergestreifter Muskeln grófitenteils 
unter Bedingungen arbeiten, die den physiologischen Verhaltnissen durchaus 
nicht entsprechen, indem beispielsweise ein Muskel, der selbst bei den grófiten 
móglichen Gliederverrenkungen nicht iiber seine Ruhelange gedehnt werden 
kann, durch angehangte Gewichte auf die anderthalbfache Lange gebracht 
wird, sind die mit glatten Muskeln versehenen Organe, wie Magen, Darm, 
Blase, normalerweise sehr starken Dehnungen ausgesetzt. Die Untersuchung 
der Dehnungskurven hat also hier eine viel grófiere, unmittelbar auf die nor
male Funktion zu beziehende Bedeutung. Nun ist kein Zweifel, dafi bei der 
Dehnung die Elastizitat des Bindegewebes stark beansprucht wird, und es ist 
die Frage, wie weit die Eigentiimlichkeiten der Dehnungskurven aus diesem 
Gesichtspunkte zu erklaren sind.

Es sei in diesem Zusammenhange nochmals auf die oben erwahnte Bemer- 
kung Griitzners verwiesen, die móglicherweise den Schliissel zu manchen 
Fragen enthalt, dereń Lósung bisher nur in der Erforschung der Muskelfasern 
selbst gesucht worden ist. In der Physiologie der glatten Muskelfasern mufi 
man stets im Gedachtnis behalten, dafi Organstiicke, nicht Elementargebilde 
wie die Primitivbundel der gestreiften Muskeln untersucht werden.

3. Reizung und Erregung des glatten Muskels.
Ebenso wie am lebenden oder iiberlebenden Tiere die trage Bewegung 

der glatten Muskeln viel weniger augenfallig ist ais die rasche Zusammen- 
ziehung der Skelettmuskeln, schien auch lange Zeit hindurch dereń Erreg
barkeit eine viel geringere. Insbesondere nahm man an, dafi die langsam 
arbeitenden glatten Muskeln nur auf lange dauernde Reizung reagierten. Dies 
mag zum Teil daran gelegen haben, dafi die Reizung uberhaupt in vielen 
Fallen unwirksam zu sein scheint, weil sie unter ungeeigneten Bedingungen 
vorgenommen wird. Wenn man beispielsweise einen Winterfrosch aus dem 
kalten Behalter in das geheizte Laboratorium oder Auditorium bringt und 
móglichst schnell ein Magenpraparat zur Demonstration anfertigt, so bewirkt 
die Temperaturanderung, dafi das Praparat sich schon im kontrahierten Zu
stande befindet, so dafi nur die starksten Reizwirkungen daran noch eine 
weitere Wirkung hervorbringen kónnen. Ferner aber ist allerdings ein grofier 
Unterschied zwischen den Stromstarken, die bei kurz dauernder Reizung zur 
Erregung gestreifter und glatter Muskeln erforderlich sind.

Entgegen zahlreichen alteren Angaben ist in neueren Arbeiten unzweifel- 
haft festgestellt, dafi die Erregbarkeit der glatten Muskeln sich nicht wesent
lich von der der gestreiften unterscheidet, nur dafi im allgemeinen starkere 
Reize erforderlich sind.

Man mufi unterscheiden zwischen der Reizung normaler Praparate, dereń 
nervóse Elemente die Erregung vermitteln kónnen, und der Reizung der Muskel
fasern an sich. Welcher von beiden Fallen vorliegt, lafit sich nicht leicht 
mit Sicherheit unterscheiden. Es kommt auf die fiir die Untersuchung der 
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glatten Muskeln iiberhaupt sehr wesentliche Frage an, ob man annehmen darf, 
dali Mittel wie Atropin oder Curare die Neryenwirkungen aufzuheben ver- 
mógen, ohne die Leistungsfahigkeit der Muskelfasern zu beeintrachtigen. 
Diese Frage mufa ais unentschieden bezeichnet werden. In der yorliegenden 
Darstellung soli nach Paul Schultz angenommen werden, daB die mit ein- 
prozentiger Atropinlósung behandelten Praparate ais entneryte normale 
Muskelfasergruppen anzusehen sind.

a) Mechanische Reizung.
Gegen mechanische Reize scheint die glatte Muskulatur ungemein emp- 

findlich zu sein, da selbst leise Beriihrungen, wie Streichen mit einem Pinsel, 
an glattmuskeligen Organen Kontraktionen und selbst fortlaufende peristal- 
tische Bewegung auszulósen vermógen. Diese Erscheinung ist aber nicht auf 
Erregung der Muskelfasern zuriickzufiihren, sondern auf Erregung der in 
ihnen enthaltenen Neryen, denn sie fallt fort, wenn die betreffenden Praparate 
mit Atropin behandelt sind. Starkere mechanische Reize, StoB, Quetschung, 
Schnitt, wirken dagegen auch auf das atropinisierte Praparat. Besonders 
wichtig ist fiir die Funktion der glatten Muskulatur in yielen Fallen, daB auch 
eine kurze, nicht zu starkę Dehnung ais mechanischer Reiz wirkt. Durch 
wiederholte Reize, wie sie durch den mechanischen Tetanomotor yon Heiden
hain heryorgerufen werden, wird eine Verstarkung und Verlangerung der 
Zusammenziehung bewirkt, ohne daB es zu einem eigentlichen Tetanus kommt.

b) Thermische Reizung.
Das Verhalten der glatten Muskeln gegen thermische Reize ist, wie oben 

angedeutet, fiir die Technik der Versuche von Bedeutung. In alteren Lehr- 
biichern findet sich die Angabe, daB die glatten Muskeln in dieser Beziehung 
besonders empfindlich sind, doch stellen sich in bezug auf die Wirkungsweise 
der Temperatur Widerspriiche heraus, indem bald die Abkiihlung, bald die 
Erwarmung ais kontraktionserregend bezeichnet wird. Sertoli1) fand dann 
am Retractor penis des Hundes, dafi eben die Anderung der Temperatur den 
Reiz bildet, und daB es also auf dasselbe hinauskommt, ob ein abgekiihlter 
Muskel erwarmt oder ein warmer Muskel abgekiihlt wird. Die Zusammen- 
ziehungen, die durch thermische Reizung heryorgebracht werden, sind auBer- 
ordentlich stark und nachhaltig. Die Praparate reagieren noch auf Tempe- 
raturreize, wenn sie gegen elektrische Reizung schon unempfindlich geworden 
sind. Auch diese Vorgange sind aber nicht auf die bloBe Muskelerregung 
fiir sich allein zu beziehen. Mit Atropin oder Cocain behandelte Praparate 
yerhalten sich yielmehr gegen die Temperaturanderungen ganz anders ais 
solche, dereń Neryen noch leistungsfahig sind. Atropinisierte glatte Muskeln 
yerlangern sich bei Erwarmung ganz allmahlich und yerkiirzen sich bei Ab- 
kiihlung. Dies gilt fiir Warmbliiter wie fiir Kaltbliiter, nur daB die Warm- 
bliitermuskeln gegen Abkiihlung empfindlicher sind. *

') Sertoli, Contributions a la physiologie generale des muscles lisses. Arch. 
ital. de biol. III, p. 16.
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c) Chemische Reizung.
In bezug auf die chemische Reizung macht Paul Schultz darauf auf

merksam, daB bei dem Erfolge der Behandlung des Praparates mit yerschie- 
denen chemischen Agenzien zwischen der aktiven Kontraktion des Muskels 
und der bloBen Zusammenziehung, die etwa auch durch Quellung oder Schrump- 
fung bewirkt sein kónnte, unterschieden werden muB. Nach Schultz weicht 
das Verhalten der glatten Muskeln gegeniiber chemischer Reizung in vielen 
Punkten erheblich von dem der gestreiften ab.

So sind eine Reihe yon Sauren beim glatten Muskel unwirksam, wahrend 
sie den gestreiften Muskel erregen. Ais solche werden angegeben: Schwefel- 
saure, Salpetersaure, Salzsaure, Milchsaure. Diese Sauren tóten selbst in 
stark yerdiinntem Zustande den glatten Muskel ab, ohne daB er in Erregung 
gerat. Salzsaure in Gasform wirkt stark reizend. Wahrend Eintrocknen 
einen starken Reiz abgibt, ist Glycerin selbst in konzentriertem Zustande 
wirkungslos. Dagegen wirken die Alkalien, auch Ammoniakgas, stark erregend, 
die Kaliverbindungen zugleich stark schadigend auf die glatte Muskulatur. 
Kupfersulfat, Eisenchlorid, Bleiacetat, Silbernitrat erregen nicht. Bei Silber- 
nitrat ebenso wie bei Alkohol kann eine Verkiirzung auftreten, die aber ais 
Schrumpfung zu deuten ist. Chloroform bringt bei lange dauernder Einwirkung 
ebenfalls eine Verkiirzung heryor, bei der der Muskel in Starre yerfiillt und 
sich ais abgestorben erweist.

In allen diesen Fallen ist yom Yerhalten der Muskelfasern die Rede 
gewesen. Untersucht man nervenhaltiges Gewebe, so ergeben sich manche 
Ausnahmen, die auf der Beeinflussung der Neryen durch die betreffenden Sub- 
stanzen beruhen. Paul Schultz hat ferner auch die Wirkung der ais 
spezifisch geltenden Mittel, wie Secale, Koloąuinten, Ricinus, Crotonól, Physo- 
stigmin untersucht und kommt zu dem Ergebnis, daB sie nicht auf die 
Muskelsubstanz ais solche wirken.

Vom Atropin und vom Nicotin nimmt Paul Schultz an, daB sie die 
Neryen lahmen, ohne die Muskelfasern zu schadigen.

Im AnschluB an die Angaben iiber chemische Reizung des Muskels mógen 
hier noch die Bemerkungen iiber die Einwirkung der chemischen Agenzien 
auf die Tatigkeit der glatten Muskeln angefiihrt werden. Winkler1) kommt 
zu dem allgemeinen Ergebnis, daB die glatten Muskeln in bezug auf die Ver- 
starkung oder Abschwachung der Erregung durch chemische Mittel den 
gestreiften sich ahnlich yerhalten. Bemerkenswert ist die Beobachtung yon 
Paul Schultz2), daB Veratrinlósung weder die elektrische Erregbarkeit noch 
den Kontraktionsyerlauf beeinfluBt.

d) Lichtreiz.
Endlich ist zu erwahnen, daB man eine unmittelbare Erregbarkeit glatter 

Muskelfasern durch Lichtreiz, wenigstens fiir die Muskelfasern des Sphincter 
iridis yom Froschauge annehmen muB. An herauspraparierten kleinsten Iris- 
stuckchen, die aus nur 10 bis 15 Muskelfasern ohne erkennbare neryóse

*) H. Winkler, Ein Beitrag zur Physiologie der glatten Muskeln. Pfliigers 
Areh. 71, 398', 1898. — 2) P. Schultz, Die langsgestreifte Muskulatur der Wirbel
tiere II. Areh. f. Physiol. 1897, S. 314.
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Bestandteile zusammengesetzt waren, wurde, wenn sie in physiologischer 
Kochsalzlósung im Dunkeln gehalten worden waren, bei nachfolgender Belich- 
tung mit direktem Sonnenlicht eine Kontraktionserscheinung wahrnehmbar. 
Diese Beobachtung von Guth1) widerlegt die Ansicht, daB die Lichtreaktion 
der abgetrennten Iris ais eine Reflext;itigkeit aufzufassen ist, und laBt sie ais 
eine unmittelbare Lichtreaktion der glatten Muskeln erscheinen.

l) E. Guth, Untersuchungen iiher die direkte motorische Wirkung des Lichtes 
auf den Sphincter pupillae des Aal- und Froschauges, Pfliigers Arch. 85, 118, 1901.— 
s) A. Fick, Beitrage zur yergleichenden Physiologie der irritablen Substanzen, 
1863, S. 23.

e) Elektrische Reizung.
Der Unterschied zwischen der Erregbarkeit der gestreiften und glatten 

Muskeln kommt naturlich am deutlichsten zum Ausdruck bei derjenigen 
Form der Reizung, die den Grad der Einwirkung am genauesten abschatzen 
laBt, namlich bei der elektrischen Reizung.

Altere Forscher glaubten, gegen kurz dauernde StromstóBe miiBten sich 
die tragen glatten Fasern uberhaupt unerregbar erweisen, und A. Fick2) 
durfte die von ihm zuerst beobachtete Tatsache, daB der glatte SchlieBmuskel 
von Anodonta auf denselben tetanischen Reiz, der den Frosch-Gastrocnemius 
in den heftigsten Starrkrampf yersetzt, vollig unerregt blieb, ohne Bedenken 
der kurzeń Dauer der einzelnen StromstóBe zuschreiben.

Auch spatere Beobachter fanden Induktionsschlage gegeniiber der glatten 
Muskulatur der Saugetiere unwirksam.

Tatsachlich zeigt sich, dafi yerhaltnismaBig sehr groBe Stromintensitaten 
erforderlich sind, um die glatte Muskulatur mit Einżelschlagen zu erregen. 
Das Schlitteninduktorium, mit einer Akkumulatorzelle von 2Volt betrieben, 
muB auf wenige Centimeter Rollenabstand gebracht werden Es laBt sich aber 
bei solchen Intensitaten mit Sicherheit zeigen, daB auch das atropinisierte 
Praparat auf Momentreize reagiert.

Dabei ist, wie Paul Schultz gefunden hat, das Praparat, trotz des 
langsamen Verlaufes seiner Reaktion, gegen die feinsten Unterschiede in der 
Dauer der Reizung auBerordentlich empfindlich. SchlieBungsschlage, die 
bekanntlich etwas langere Dauer haben ais Offnungsschlage, erweisen sich 
unwirksam, selbst wenn beim Rollenabstande Nuli zwei Akkumulatorzellen im 
primaren Kreise sind. Bei wirksamen Offnungsschlagen ist die Starkę der 
Zusammenziehung deutlich abgestuft, je nachdem die SchlieBung oder Offnung 
des primaren Kreises mit gróBerer oder geringerer Geschwindigkeit bewerk- 
stelligt wird. Wurde der gleiche Kontakt durch einen Stift des Pantokymo- 
graphions geóffnet, der sich mit 75 cm Geschwindigkeit bewegte, so fiel die 
Kontraktion um 20 Proz. niedriger aus, ais wenn der Stift mit 130 cm 
Geschwindigkeit bewegt wurde. Auch die Verzógerung des Induktionsschlages 
durch Einschieben von Eisen in die primare Rolle machte sich sogleich in der 
Reizwirkung bemerkbar. Gegen StromstóBe von gleicher Starkę, dereń Dauer 
sich im ganzen nach Tausendstel Sekunden bemiBt, yerhalten sich also die 
glatten Muskeln deutlich yerschieden, je nachdem sie unmerklich steiler oder 
flacher ansteigen. In dieser Beziehung iibertreffen sie ein empfindliches 
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Galyanometer und ebenso das Nerymuskelpraparat bei weitem an Empfind
lichkeit.

Zu diesen Angaben scheint die Bemerkung Griitzners zu passen, daB 
der glatte Muskel sich gegen allmahlich ansteigende oder abfallende Strome 
empfindlicher erweist ais gestreifte Muskeln oder dereń Neryen, und daB 
infolgedessen ein sogenanntes „Einschleichen“ des Stromes ohne Erregung 
beim glatten Muskel nicht yorkommt. Die Auffassung, zu der Griitzner 
durch diese und andere Beobachtungen gefiihrt wird, daB namlich der Zeit- 
dauer des Reizes ein besonderer EinfluB auf die Starkę der Erregung zukomme, 
steht dagegen zu der von Schultz im Widerspruch.

ImAnschluB an die Untersuchung der Erregung durch Induktionsstróme 
hat Paul Schultz den Erregungsvorgang der glatten Muskeln bei Reizung 
durch Kondensatorentladungen untersucht und gefunden, daB sich die von 
Hoorweg fiir den gestreiften Muskel aufgestellten Satze auch beim glatten 
Muskel bestatigen.

Bei abnehmender Kapazitat des Kondensatora muB, um eine minimale 
Erregung heryorzurufen, die Spannung immer hóher genommen werden. Da
bei ist dann eine immer geringere Elektrizitatsmenge im Spiel, die Summę 
der aufgewendeten elektrischen Energie hat aber fiir ein bestimmtes Verhalt- 
nis von Kapazitat und Spannung ein Minimum. Vergleicht man nun dies 
Minimum seinem absoluten Werte nach mit den bei Versuchen an gestreiften 
Muskeln gefundenen Werten, so erhalt man den genauen zahlenmaBigen Aus
druck fiir die obfcn angefiihrte Tatsache, daB viel starkere Reize nótig sind, 
um glatte, ais um gestreifte Muskeln zu erregen. Paul Schultz berechnet, 
daB fiir Minimalreizung seiner Froschmagenpraparate Energiemengen von 
rund 2000 Erg aufgewendet werden muBten, wahrend fiir den Gastrocnemius 
Cybulski und Zanietowski1) 0,5 Erg ais Minimum gefunden hatten. 
Dieser groBe Aufwand an Energie fiir die Reizung ist um so auffalliger, wenn 
man denWert der in Gestalt yon auBerer Arbeit daraus gewonnenen Energie 
damit yergleicht. Die Leistung des mit 2000 Erg gereizten Muskelstreifs 
betrug nicht einmal 100 Erg. Noch ungiinstiger wird das Verhaltnis bei 
starkeren Reizen, indem fiir einen Aufwand von 25 502 Erg nur 638 Erg 
Arbeit geleistet wurden. Es zeigt sich also hier im umgekehrten Sinne wie 
bei der gestreiften Muskulatur die Unabhangigkeit der Leistung yon der 
Reizenergie.

l) Cybulski und Zanietowski, Uber Anwendung des Kondensatora zur 
Reizung des Neryen. Pfliigers Arch. 56 (1894).

Diese Beobachtungen legen, wie Schultz bemerkt, den Schlufi nahe, 
dafi die elektrische Reizung, zum mindesten die Momentanreize, vom ad- 
aąuaten Reiz fiir glatte Muskeln erheblich abweichen miisse. Bei der Reizung 
mit dem konstanten Strom gilt zunachst wie beim gestreiften Muskel, daB 
nur SchlieBung und Offnung, jede ais ein einzelner Reiz, wirksam sind, 
wahrend die Durchstromung an sich keinen Reiz bildet. Ferner gilt, wie 
Engełmann zuerst fiir den Ureter und spater eine Reihe anderer Forscher 
auch fur andere Arten glatter Muskeln nachgewiesen haben, das Gesetz der 
polaren Erregung, demzufolge bei der SchlieBung des Stromes die Erregung 
von der Kathode, bei der Offnung yon der Anodę ausgeht.
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4. Die mechanische Leistung des glatten Muskels.
a) Die Zuckungskurye.

Ahnliche Schwierigkeiten wie bei der Untersuchung der Dehnbarkeit 
stehen der Untersuchung der Kontraktion der glatten Muskeln entgegen. 
Es ist eine noch umstrittene Frage, inwieweit die beobachteten Erseheinungen 
auf NerveneinfluB bezogen werden sollen, oder inwieweit, wenn ein Mittel 
wie Atropin zur Ausschaltung der Neryentatigkeit benutzt wird, die Muskel
fasern selbst dadurch beeinflufit werden. AuBerdem ist der wechselnde Zu
stand der Muskelfasern durch sogenannte spontane Kontraktion, Spannung 
und Temperatur zu beriicksichtigen, der eine groBe Mannigfaltigkeit derVer- 
suchsergebnisse hervorbringen kann.

Ais wesentlichste Eigentiiinlichkeit der Kontraktionen des glatten Muskels 
gegeniiber denen des ąuergestreiften muB ihr yerhaltnismaBig langsamer 
Verlauf gelten. Der Vorgang, der bei gestreiften Muskeln nach Zehntel- 
sekunden zu bemessen ist, nimmt bei den glatten Muskeln Minuten in An- 
spruch. Weder die Dauer noch die Form der Kontraktion skurye laBt sich 
aber genau bestimmen. Die Zusammenziehung bleibt namlich oft ziemlich 
lange auf der erreichten Hohe stehen und fallt so langsam ab, daB der End- 
punkt, bei dem die Ruhelange wieder erreicht ist, nicht zu unterscheiden ist. 
Man kann deshalb bezweifeln, ob es uberhaupt einen der Zuckung ąuer- 
gestreifter Muskulatur yergleichbaren Vorgang in den glatten Muskeln gibt, 
und ob nicht alle uberhaupt beobachteten Zusammenziehungen yielmehr den 
Charakter der dauernden tetanischen Verkiirzung oder gar der Kontraktur 
hatten. Es hangt natiirlich mehr oder weniger von der Form des Reizes ab, 
ob man die eine oder die andere Anschauung fiir zutreffend halten wird. 
Zunachst wird man geneigt sein anzunehmen, daB diejenige Form der Zu
sammenziehung, die bei ganz kurz dauernder Reizung, am besten durch einen 
einzigen Offnungsschlag auftritt, am ehesten mit der Zuckung des ąuer
gestreiften Muskels zu yergleichen ist. Die so erhaltenen Zuckungskurven 
zeigen zwar einen yerhaltnismaBig steilen Anstieg, der nur etwa 10 bis 15 Se- 
kunden dauert, und einen ausgesprochenen Gipfel, der sich nur iiber wenige 
Sekunden erstreckt, aber ihr Abfall ist so langsam, dafi er erst ganz allmahlich 
im Laufe mehrerer Minuten in die Abszisse iibergeht. Man kann deshalb die 
Vorstellung nicht von der Hand weisen, daB die recht starken Strome, die 
bei kurz dauernder Reizung nbtig sind, um uberhaupt eine Zusammenziehung 
auszulosen, móglicherweise den Muskel so angreifen, daB eine Dauerkontraktion 
anstatt der eigentlichen Zuckung entsteht i).

Diese Auffassung kann dadurch gestiitzt werden, daB man durch andere 
besondere Reizarten imstande ist, einen Kontraktionsyerlauf zu erzielen, der 
dem des ąuergestreiften Muskels durchaus ahnlich ist. Solche Kuryen er- 
geben sich nach Winkler bei Reizung des Magenpraparates mit der 
Stóhrerschen Induktionsmaschine, wenn nur ein Teil des Stromes von „etwa 

Sekunde“ Dauer zur Reizung benutzt wird. P. Schultz scheint anzu
nehmen, daB bei diesem Yersuch eine doppelte Reizung durch zwei entgegen- 

’) Vgl. Winkler, Ein Beitrag zur Physiologie der glatten Muskeln. Pfliigers 
Arch. 71, 386 (1898).
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gesetzte unmittelbar aufeinanderfolgende Strome stattfindet. Sollte aber auch 
nur ein jah eintretender und schnell abfallender Strom im Spiele sein, so 
wiirde sich aus dem oben iiber die Empfindlichkeit der glatten Muskeln 
gegen schnellen Wechsel der Stromstarke Gesagten die iiberraschend grofie

Fig. 72.

Zuckung bei einzelnem Offnungsschlag. — Nach Schultz.

Wirkung der Stóhrerschen Maschine erklaren, und eben aus der Starkę der 
Reizung auch die Steilheit der Kuryen. Schultz sieht deshalb in der Ahn- 
lichkeit des Kuryenbildes, das bei der Reizung glatter Muskeln mit der 
Stóhrerschen Maschine entsteht, und der gewóhnlichen Zuckungskurye des

Fig. 73.

Kontraktionsverlauf bei Reizung mit der Stóhrerschen Maschine. — Nach Winkler.

gestreiften Muskels keinen Beweis, dafi der Erregungsyorgang in beiden 
Fallen der namliche sei, sondern halt daran fest, dafi diejenige Kurve, die 
durch die einmalige kurze Reizung eines Offnungsschlages entsteht, ais 
Zuckungskurye angesehen werden mufi. Fiir diese Anschauung macht 
Paul Schultz folgende Grunde geltend:

1. Auf einen einzelnen Induktionsschlag gibt das Magenpraparat eine 
Kurve mit steilem Aufstieg und ganz allmahlichem Abfall. Diese ist die 
normale Reaktion auf einen Momentanreiz und mufi deshalb ais die normale 
Zuckungskurye bezeichnet werden.

2. Die Zuckung einzelner Fasern, unter dem Mikroskop beobachtet, zeigt, 
soweit sich urteilen lafit, denselben Verlauf.

3. Die Reizung vom Neryen aus mit Einzelschlagen ergibt am Detrusor 
und an der Membrana nictitans der Saugetiere denselben Kuryentypus.

4. Auch bei mechanischen Einzelreizen ergibt sich dieselbe Kuryenform.
5. Schliefiung und Offnung des konstanten Stromes gibt ebenfalls dieselbe 

Kuryenform.
6. Die Kuryen, die man bei Summation und Tetanus erhalt, sind mit der 

angegebenen Form der Einzelzuckung in Einklang zu bringen.

') Arch. f. Physiol. 1899, S. 352.
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Nach alledem diirfte es yorlaufig ais das Richtigere erscheinen, mit 
Paul Schultz die durch den einzelnen Offnungsschlag erzielte Kurve ais die 
„Zuckungskurye“ des glatten Muskels anzusprechen und anzunehmen, dafi 
der Verlauf der einmaligen momentanen Erregung eben die Form dieser 
Kurve hat.

Die Kurye beginnt mit einem Latenzstadium yon mehreren Sekunden 
Dauer. Die wesentliche Eigentiimlichkeit der Kuryenform ist, dafi der Anstieg 
ziemlich steil, der Abfall aufierst langsam ist. Uber die Form lafit sich nichts 
Naheres mit Bestimmtheit sagen, weil zu grofie Unterschiede in den yer
schiedenen Versuchen heryortreten. Im allgemeinen ist die Kurve des An- 
stiegs konkay, die des Abstiegs konyex gegen die Abszisse. Hier ist ein- 
zuschalten, dafi die Zusammenziehung glatter Muskeln beim lebenden Warm- 
bluter, wie sie von Lewandowsky an der Membrana nictitans des 
Kaninchens untersucht worden ist, einen yiel kiirzeren Verlauf zeigen kann. 
Die ganze „Zuckung11 kann hier in 5 Sekunden abgelaufen sein. Dabei ist 
aber das Yerhaltnis der Dauer des Anstiegs der Zuckungskurye zur Dauer 
des Abstiegs dasselbe wie beim Froschmagenpraparat, namlich etwa 1:5. 
Dasselbe gilt von der Zusammenziehung des Hetractor penis des Hundes mit 
90 bis 20 Sekunden Dauer und dem Detrusor resicae der Katze mit 45 Se
kunden Dauer.

b) Die Hubhóhe.
Die Hohe der Kurye ergibt das Mafi der Verkiirzung des Muskelpraparates. 

Da natiirlich ein langerer Muskelstreifen eine gróBere Verkiirzung zeigt ais 
ein kurzerer, mufi die Verkiirzung imVerhaltnis zur Lange angegeben werden. 
Sie betragt nach Paul Schultz bei geringer Belastung (1 g) und Reizung 
mit einzelnen Offnungsschlagen im Mittel 45 Proz. der Ruhelange des Prapa- 
rates. Bei maximaler tetanischer Reizung steigt sie auf 60 Proz. im Mittel. 
Die maximale beobachtete Verkiirzung betragt 73 Proz.

c) Die Kraft und Arbeit bei der Zusammenziehung.
Die Kraft, mit der die Verkiirzung vor sich geht, kann gemessen werden, 

indem man an das Praparat Gewichte hangt und ausprobt, welches Gewicht 
eben noch gehoben wird. Das gefundene Gewicht mufi dann, weil ein dickerer 
Muskelstreif natiirlich ein grófieres Gewicht hebt, auf die Einheit des Quer- 
schnitts, namlich 1 qcm, umgerechnet werden, um die absolute Kraft des 
Muskels zu erhalten. Man findet, dafi die Kraft abnimmt, wenn der Muskel 
durch die angehangte Belastung gedehnt worden ist. Arbeitet man mit Uber
lastung, das heifit, ist die Last, solange der Muskel sie nicht anhebt, unter- 
stiitzt, so dafi keine Dehnung stattfinden kann, so erhalt man hóhere Werte 
fiir die Muskelkraft. Paul Schultz leitet hieraus den Satz ab, dafi an
dauernde Dehnung die Kraft des Muskels beeintrachtigt. Es diirfte hier ein- 
zuwenden sein, dafi Versuche am Froschmagen einen so allgemeinen Schlufi 
auf die Eigenschaften des glatten Muskels nicht zulassen. Vielmehr konnte 
die von Griitzner heryorgehobene Verschiebung der einzelnen Muskelfasern 
im Gewebe den gefundenen Unterschied erklaren. Viel hóhere Zahlen ergeben 
sich iiberdies aus Versuchen, in denen das Froschpraparat seine isometrische 
Kurye yerzeichnete. Hier ist das Praparat nicht imstande, seine Lange 
merklich zu andern, sondern es wird die bei fast yollig yerhinderter 
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Zusammenziehung entstehende Spannung gemessen. Aus solchen Versuchen 
berechnet Paul Schultz die absolute Kraft des glatten Froschmuskels zu 
iiber 1 kg.

Von der Verkurzungsgrófie und der Verkiirzungskraft des Muskels hangt 
seine Arbeitsleistung ab. Fiir die glatte Muskulatur gilt wie fiir die gestreifte, 
daB bei konstanter Belastung die groBte Arbeit bei einem mittleren Werte 
der Last geleistet wird, und daB, um das Maximum von Arbeit zu erreichen, 
die Belastung mit zunehmender Verkiirzung abnehmen muB.

d) EinfluB der Spannung.
Bei der Schwierigkeit, schon die einfacbe Kontraktionskurve zu deuten, 

ist auch die Untersuchung der verschiedenen Yeranderungen, die an der 
Kurve unter yerschiedenen Bedingungen auftreten, Einwendungen aus- 
gesetzt, so daB nur gewisse allgemeine Ergebnisse ais feststehend angenommen 
werden konnen.

Die Belastung iibt einen sehr merkliehen EinfluB auf die Kurve aus, indem 
ihre wesentliche Eigenschaft, namlich der langsame Abstieg, yerschwindet. 
Zwar ist der absteigende Schenkel noch immer langer ais der aufsteigende, 
aber der Abfall ist doch weit steiler ais bei dem unbelasteten Muskel. Ferner 
laBt sich zeigen, dafi ebenso wie beim ąuergestreiften Muskel die Leistung 
durch vorausgehende Dehnung erhóht wird. Dasselbe zeigt sich bei der iso
metrischen Zuckung.

e) EinfluB der Reizstarke.
Die Hohe der Zuckung ist von der Reizstarke in hohem Grade abhangig, 

und zugleich andert sich die Schnelligkeit und Dauer der Bewegung. Die 
Kurve wird also bei zunehmender Reizstarke zugleich hoher und steiler, und 
insbesondere wird der abfallende Schenkel kiirzer und steiler. BeiYersuchs- 
reihen dieser Art treten zwei Erseheinungen stórend ein, die die angegebenen 
Yeranderungen verdecken konnen: erstens nehmen bei wiederholtenReizungen 
die Zuckungen mitunter „Treppenform“ an, so daB auch bei gleicher Reiz
starke die Hohe und Steilheit zunimmt, zweitens wird mitunter die Zunahme 
durch Ermudung des Praparates verhindert. Das wesentliche Ergebnis ge- 
lungener Versuchsreihen ist, daB die GroBe der Zusammenziehung mit der 
Reizstarke fortdauernd zunimmt, aber in absteigendem Mafie. Man kann 
also nicht wie beim ąuergestreiften Muskel eine bestimmte Grenze der 
„maximalen“ Erregung finden, bei der weitere Verstarkung des Reizes un
wirksam ist, sondern jede weitere Erhóhung der Reizstarke bringt auch eine, 
wenn auch noch so geringe Steigerung der Zuckungshóhe hervor. Die Kurve 
der zunehmenden Zuckungshóhen schlieBt sich also asymptotisch einer der 
Abszisse parallelen Linie an, dereń Ordinaten der Hohe der Zuckung bei 
unendlich starkom Reiz entsprechen.

Ein zweiter wesentlicher Punkt ist die Yerkiirzung der Gesamtdauer des 
Kontraktion8vorganges, die hauptsachlich auf der schnellerenWiederausdehnung 
beruht. Bei starken Reizen tritt auch hiei- ein stórender Nebenumstand ein, 
der eine genauere Messung der Zeitverhaltnisse unmoglich macht, daB nam
lich nach nahezu maximalen Yerkiirzungen das Praparat seine Anfangslange 
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nicht wieder annimmt, sondern einen „Verkiirzungsriickstand“ beibehalt. Der 
schnellere Ablauf der Zusammenziehung spricht sich auch darin aus, daB bei 
starkerer Reizung das Latenzstadium kiirzer wird.

f) Reizsummation.
Die Hohe und Starkę der Zusammenziehung kann ferner, wie bei der 

gestreiften Muskulatur, durch Summation der Reizung vermehrt werden. 
Wenn yor Ablauf einer nahezu maximalen Einzelzuckung ein zweiter Reiz 
von gleicher Starkę einwirkt, so superponiert sich die zum zweiten Reiz ge- 
hórende Kurve auf die des ersten, und die Gesamthohe fallt gróBer aus ais 
die der maximalen Einzelzuckung. Weitere Reize kónnen weitere Summation 
verursachen, bis die maximale Verkiirzung im Tetanus erreicht ist, die, wie 
oben erwahnt, nach den Beobachtungen von Schultz 73 Proz. der Ruhelange 
des Praparates betragen kann.

Beschrankt man die Untersuchung der Summationserscheinungen zu
nachst auf den Fali zweimaliger Reizung, so entsteht die Frage, in welchem 
Abstande die beiden Reize die gróBte Wirkung haben, und in welchem Ab- 
stande die kleinste. Paul Schultz hat gefunden, dafi die Hubhóhe am 
gróBten ist, wenn die zweite Reizkurve vor dem Gipfel der ersten einsetzt. 
Beginnt die zweite Kurve dicht am Gipfel oder auf dem Gipfel selbst, so ist 
die erreichte Gesamthohe niedriger. Beginnt die zweite Kurye im aufsteigen- 
den Schenkel der ersten, so ist ebenfalls die Gesamthohe nicht die gróBte 
mógliche, und sie ist um so kleiner, je friiher die zweite Kurve einsetzt. LaBt 
man die zweite Reizung der ersten unmittelbar folgen, so erhalt man dem
nach nur eine sehr geringe Steigerung der Hubhóhe. Selbst fiir Zeitabstande, 
die sich nach Zehntausendstel Sekunde bemessen, ist aber noch eine Steige
rung der Hubhóhe durch den zweiten Reiz nachzuweisen. Ein Stadium, in 
dem sich der Muskel gegen den zweiten Reiz refraktar zeigte, existiert also 
nicht. Ebensowenig kommt der Fali vor, daB die summierte Zuckung ge- 
ringer ausfiele ais die Einzelzuckungen fiir sich.

Es ist nun weiter zu untersuchen, wie sich das Muskelpraparat bei 
dauernd wiederholten Reizungen bei yerschiedener Freąuenz und Starkę der 
Reizung yerhalt. Beim Reizabstand 15 Sekunden steigt die Kurye in einer 
deutlich gezahnten Linie auf, es sind also noch alle Einzelzuckungen einzeln 
wahrnehmbar. Geht man zu 10 Sekunden Reizabstand oder weniger iiber, 
so erhalt man eine glatte Kurye, bei der die Einzelreizungen yerschwinden 
und ein Zustand besteht, der dem der tetanischen Zusammenziehung der 
gestreiften Muskeln zu yergleichen ist. Die Tetanuskurye der glatten Muskeln 
zeigt aber gegeniiber der der gestreiften den groBen Unterschied, daB sie 
mit einem breiten Gipfel unmittelbar in einen ziemlich steil abfallenden 
Schenkel iibergeht. Dies gilt insbesondere fiir freąuentere Reizung bei 
frischem Praparat. Bei Reizung mit 10 Sekunden Abstand am ermiideten 
Praparat kann sich die Kurye, an der die Einzelerhebungen eben unmerklich 
geworden sind, langere Zeit auf der Gipfelhóhe halten.

Vergleicht man, ob Erhohung der Freąuenz oder Erhohung der 
Reizstarke gróBeren EinfluB auf die Verkiirzung hat, so kommt man je 
nach der anfanglich gewahlten Freąuenz und Reizstarke zu yerschiedenen 
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Ergebnissen, die sich mit den beim ąuergestreiften Muskel gefundenen Ver- 
haltnissen in Einklang bringen lassen.

Der Unterschied, der zwischen der tetanischen Kurye beim glatten und 
gestreiften Muskel hervortritt, wird noch bemerkbarer, wenn statt der Ver- 
kurzungskurye die Spannungskurye aufgenommen wird. Es bedarf dann 
einer hóheren Freąuenz, um eine glatte Kurve zu bekommen, und diese fallt, 
nachdem sie einen runden Gipfel gebildet hat, alsbald ab, um dann in ein 
Stadium ganz geringer, annahernd gleichfórmiger Spannung uberzugehen.

Fig. 74.

Tetanische Kontraktion. — Nach Schultz.

Bei der Ermiidung nehmen Hubhóhe und Kontraktionsdauer der Einzel- 
zuckungskurye gleichzeitig ab. Das ermudete Muskelpraparat yerhalt sich 
gerade so, ais werde es von immer schwacheren Reizen getroffen. Zugleich 
tritt, auch wenn die Last nur wahrend der Kontraktion yom Muskel gehoben 
wird, Dehnung ein. Bei tetanisierendem Reiz ist die Wirkung der Ermiidung 
yerschieden, je nachdem es sich um freąuente Reize, oder um solche Reiz- 
folgen handelt, die eben nur eine glatte Tetanuskurye heryorrufen. Im ersten 

Falle erhalt man nur die An- 
fangskontraktion, und der ab- 
fallende Endteil yerschwindet, 
im zweiten erhalt man nur 
den gleichfórmigen Endteil der 
normalen Tetanuskurye, und 
der Anfangsgipfel fallt fort.

Diese Erseheinungen deutet 
Paul Schultz so, daB an-

Fig. 75.

Isometrische Kurve bei tetanischer Reizung. 
Nach Schultz.

fanglich samtliche Fasern des Praparates erregt werden, und daB bei der 
wiederholten Reizung ein Zustand eintritt, bei dem sich einzelne Fasergruppen 
gegenseitig ablósen, so dafi ein auBerlich gleichfórmiger, eigentlich aber durch 
dauernden Wechsel unterhaltener Zustand niedriger Spannung entsteht.

Diese Deutung ist ganz im Sinne der Anschauungen Griitzners, der 
betont, daB man bei der Untersuchung der glatten Muskeln nicht wie bei 
den gestreiften die ąualitatiyen Verhaltnisse der Tatigkeit, sondern yielmehr 
die ąuantitatiyen in erster Linie beriicksichtigen miisse.
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5. Die elektromotorische Leistung des glatten Muskels.
Uber das elektromotorische Verhalten der glatten Muskulatur fehlt 

merkwurdigerweise fast jede Angabe. Noch im Jahre 1904 erklart Griitzner, 
daB ihm keine Untersuchung iiber die elektromotorische Wirkung des tatigen 
glatten Muskels bekannt sei. Nur Adolf Fick1) hat bei seiner Unter
suchung des MuschelschlieBmuskels auch diesen Punkt aufzuklaren gesucht. 
Er fand, daB die glatte Muskulatur wie die gestreifte einen Ruhestrom vom 
Langsschnitt zum Querschnitt zeigt. Eine negatiye Schwankung bei Reizung 
yermochte er aber nicht nachzuweisen, und er schlieBt deshalb seine Mitteilung 
mit den Worten, „daB man sich darauf gefaBt zu machen hat, in dem 
Muschelmuskel ein irritables Gebilde kennen zu lernen, dessen Zusammen
ziehung ohne Verminderung seiner elektromotorischen Wirksamkeit verlauft“.

*) A. Fick, Beitrage zur yergleichenden Physiologie der irritabeln Substanzen. 
Ges. Schriften III, Wiirzburg 1904, S. 101.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

6. Spontane Kontraktion und Tonus.
a) Spontane Kontraktion. Reizleitung.

AuBer den Zusammenziehungen auf nachweisbaren auBeren Reiz beob
achtet man bei der Untersuchung der glatten Muskeln nicht seiten sogenannte 
spontane Kontraktionen, die auch in rhythmischer Folgę langere Zeit hindurch 
anhalten konnen. Es ist eine umstrittene Frage, ob die Erregung zu diesen 
Kontraktionen in den Muskelfasern selbst oder in neryósen Elementen ihren 
Ursprung hat. Da man die Kontraktionen haufig an Praparaten wahrnimmt, 
in denen sich bei mikroskopischer Untersuchung keine Spur von Neryen
fasern oder Ganglienzellen nachweisen laBt, hat man yielfach die erste 
Meinung angenommen und damit der Muskelzelle die Fahigkeit zu selbst- 
standiger rhythmischer Bewegung zugeschrieben. Die selbstandige Bewegung, 
die ja vielen Elementarorganismen gemeinsam ist, sollte in den glatten 
Muskelfasern erhalten sein, wahrend sie in den gestreiften durch die vor- 
geschrittene Differenzierung zu bestimmter Funktion geschwunden ware. 
Selbst in der Tatigkeit der gestreiften Faser hat man dann noch Spuren 
dieses autogenen Rhythmus nachweisen konnen. Demgegeniiber hat Schultz 
mit dem gróBten Nachdruck betont, dafi die „spontane11 Tatigkeit der glatten 
Muskelfasern unter allen Umstanden auf Neryentatigkeit zuruckzufiihren sei, 
und daB sie ais eine Art Reflex erklart werden miisse. Er stiitzt sich auf 
die Erfahrung, daB die spontane Bewegung durch Behandlung des Praparates 
mit Atropin aufgehoben werde. Diese Behandlung bewirkt aber zugleich 
eine merkliche Herabsetzung des „ Tonus “ der Praparate, und man kann 
deshalb ein wen den, daB die Muskelfasern durch die Vergiftung ihrer Fahig
keit zu spontaner Bewegung beraubt wurden. Schultz glaubt aber, wie 
oben erwahnt, daB das Atropin ausschlieBlich die neryósen Elemente angriffe 
und die Muskeln in yóllig normalem Zustand lasse, und wenn man ihm in 
diesem Punkte folgt, muB man die spontane Bewegung ais eine AuBerung 
der Neryentatigkeit ansehen. Aus diesem Gesichtspunkte ist die Erórterung 
der spontanen Kontraktionen aus der yorliegenden Schrift, auszuschlieBen. * 
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Dasselbe gilt von der Fortleitung des Reizes durch das Gewebe der glatten 
Muskeln. Obschon auch hier vielfach angenommen wird, daB die Uber- 
tragung des Reizes von Faser zu Faser, also auf rein muskularem Wege 
stattfindet, ist doch die Grenze noch nicht sicher gezogen, bei der die Be
teiligung der nervósen Verbindungen mitzuwirken beginnt. Vorgange wie 
die Herzkontraktion, die Peristaltik des Darmes, die Ortsbewegung der 
Wiirmer werden von manchen Autoren ais Beispiele yon Reizleitung im 
Muskel angesehen, wahrend andere die Koordination der Tatigkeit den im 
Gewebe enthaltenen Neryenzellen zuschreiben. Uberdies wiirde die Erórte- 
rung dieser yerwickelteren Bewegungsvorgange iiber das Gebiet der allge
meinen Muskelphysiologie hinausgehen, und es miiBten die speziellen Bedin
gungen der Bewegung fiir jeden einzelnen Fali erst entwickelt werden. Dieser 
letzte Punkt ist in manchen Darstellungen der Wirkungsweise der glatten 
Muskulatur nicht geniigend beriicksichtigt worden.

b) Tonus.
Dagegen ist noch eine Eigentiimlichkeit der glatten Muskeln zu be- 

sprechen, die die ganzen bisher behandelten Yorgange beherrscht, das ist ihr 
„Tonus“. Paul Schultz unterscheidet zwei Arten des Tonus, die er ais 
den „neurogenen Tonus“ und den „Substanztonus“ bezeichnet. Der neu- 
rogene Tonus ist eine Dauererregung, die auf aufieren Reiz durch Yermitte- 
lung der Neryen zustande kommt. Er entspricht also dem, was bei den 
ąuergestreiften Muskeln ais Tonus bezeichnet wird. Die spontanen Kontrak- 
tionen sind im Grunde nur Schwankungen des neurogenen Tonus. Durch 
Behandlung mit Atropin wird der neurogene Tonus und zugleich mit ihm die 
spontane Kontraktion ausgeschaltet. Es bleibt aber eine andere Art Tonus 
iibrig, der „Substanztonus“, der demnach eine den Muskelfasern selbst zu- 
kommende Erscheinung ist. Dieser Tonus ist die Grundlage fur eine Reihe 
yon Einzelerscheinungen, die im yorstehenden an yerschiedenen Stellen erwahnt 
worden sind. Die Haupteigenschaft dieses Tonus, die durch die Bezeichnung 
„ Substanztonus “ angedeutet werden soli, ist, daB er anscheinend in einer 
Yeranderung der Ruhelange der Muskelsubstanz selbst besteht. Diese Ande- 
rung tritt nach starker Kontraktion ais „Verkurzungsriickstand“ heryor, nach 
lange dauernder Dehnung ais „Dehnungsriickstand“. Besonders auffallig ist 
die Veranderung des Tonus durch Arbeit beim Uberlastungsverfahren, wobei 
der Muskel eine Dehnung zu erleiden scheint, ohne daB er uberhaupt iiber 
die Ruhelange hinaus yerlangert wird. Der Tonus wird in diesem Falle yer- 
ringert durch die Last, die nur auf den kontrahierten Muskel wirkt, indem 
sie durch ihn gehoben wird.

Dieser Tonus ist eine Erscheinung des lebenden Gewebes, er yerschwindet 
nach dem Tode. Er wird durch Erwarmung yermindert, und die Veranderungen 
der Muskelkurye durch die Temperatur lassen sich hierauf zuruckfiihren

Alle diese Angaben von Schultz lassen keinen Zweifel dariiber, dafi er 
sich auch den Substanztonus ais eine Eigenschaft der Muskelfasern, also der 
eigentlich kontraktilen Substanz denkt. Da die anderen Autoren den Unter
schied zwischen neurogenem Tonus und Substanztonus nicht machen und 
somit die siimtlichen Erscheinungen des Tonus der Muskelsubstanz zuschreiben, 
muB nach diesen Autoren die Erklarung des Tonus uberhaupt, nach Schultz 
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die Erklarung des Substanztonus auf die Erklarung des Kontraktions- 
vorganges zuruckgefiihrt werden. Auf diese soli indessen hier nicht ein- 
gegangen werden, da sie dem Wesen der Sache nach im Zusammenhang mit 
der Theorie der Kontraktion des gestreiften Muskels erórtert werden mufi. 
Es scheint aber, ais sei wenigstens fiir einen Teil der unter der Bezeichnung 
Tonus einbegriffenen Vorgange und yielleicht sogar fiir das ganze von 
Schultz ais „Substanztonus“ abgetrennte Erscheinungsgebiet noch eine 
andere Erklarung móglich, indem man namlich auf die schon oben mehrfach 
erwahnten Beobachtungen Griitzners, betreflend die Verschiebung der 
Muskelzellen innerhalb des Gewebes, zuriickgreift. Es bleibt spateren Unter- 
suchern yorbehalten, zu entscheiden, wieyiel von den bisher der Muskel- 
substanz selbst zugeschriebenen Vorgangen auf diesen Umstand zuriickgefiihrt 
werden kann und weleher Teil ais eigentliche Eigenschaft der kontraktilen 
Faserzelle betrachtet werden muB.
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Spezielle Bewegungslehre
mit

Uberblick iiber die Physiologie der Gelenke
von

R. du Bois-Reymond.

1. Der Korper ais einlieitliclie Masse in Ruhe und in Bewegung.

I. Der Korper ais Ganzes unbewegt. Schwerpunkt.
Wie die Aufgabe der Physiologie im ganzen darin besteht, die Gesetze 

der Physik und Chemie auf die Vorgange im lebenden Korper anzuwenden, 
besteht die Aufgabe der speziellen Muskelphysiologie oder Lehre von den 
Bewegungen in der Anwendung der Mechanik auf die Bewegungen des 
Korpers. Der einfachste Fali, der sich dieser Betrachtungsweise darbietet,. 
ist der, dafi der ganze, ais eine unbewegte starre Masse gedachte Korper in 
Ruhe verharrt.

Es entsteht zunachst die Frage, inwieweit sich dieser Fali beim Lebenden 
tatsachlich yerwirklichen lafit. Offenbar kann die Bedingung der Starrheit. 
nur annahernd erfiillt werden, weil der Korper zum Teil aus Fliissigkeit be
steht, die in Bewegung ist. Ebensowenig kann von einem absoluten Ruhe- 
zustand die Rede sein, weil einerseits die Atmung Bewegungen erfordert,. 
andererseits die Muskeln, solange sie mit dem Nervensystem in Verbindung 
stehen, stets in erkennbarem Grade angespannt sind. Diese Spannung wird 
offenbar bei der geringsten Anderung der inneren oder aufieren Bedingungen 
wechseln, und folglich eine wirklich absolute Ruhe des Korpers unmoglich 
machen. Der lebende Korper kann also in Wirklichkeit nie in dem Mafie dem 
physikalischen Begriffe eines starren Korpers nahe kommen, wie etwa eine 
Marmorstatue, er kann aber unter geeigneten Umstanden relativ starr, relativ 
unbewegt sein, und man darf dann von den tatsachlich vorhandenen minimalen 
Bewegungen absehen, um auf den lebenden Korper ais Ganzes die Lehren der 
Mechanik anzuwenden, die fiir starre Korper gelten. Die erste mechanisch 
wichtige Eigenschaft eines Korpers ist seine Schwere. Durch seine Schwere 
wirkt auch der ruhende Korper dauernd auf die Korper in seiner Umgebung 
ein, indem er nach dem Grayitationsgesetze von ihnen angezogen wird, und 
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•seinerseits ebenso sie selbst anzieht. Die Schwere kommt allen Teilen des 
lebenden Korpers zu, aber nicht in gleichem Mafie. Aus der Schwerkraft- 
wirkung aller einzelnen Teile des Korpers setzt sich ais Resultante aller dieser 
Einzelkrafte die Gesamtschwere des Korpers zusammen. Da von allen zu dem 
Korper in Beziehung stehenden Kórpern die Erde mit der grófiten Masse aus 
nachster Nahe wirkt, so ist die Anziehung der Erde gegeniiber der des Korpers 
selbst und aller anderen in der Natur vorkommenden Korper so groB, dafi 
man unter „Schwere11 schlechthin nur die Anziehungskraft der Erde zu ver- 
gtehen pflegt. Die Anziehung der Erde also, die auf alle Teile des Korpers 
je nach ihrer Masse starker oder schwacher wirkt, wirkt auf den Gesamt- 
kórper wie eine einzige Gesamtkraft, die man in einem einzigen Punkt des 
Korpers, dem Schwerpunkt, angreifend denken kann.

Dies veranschaulicht unter anderem der beruhmte Versuch von Bo- 
relli1). Liegt der Korper auf einem Brette ausgestreckt, so driickt die 
Schwere alle seine einzelnen Teile gegen das Brett an. Legt man nun das 
Brett auf einen Tisch, und schiebt es mit dem einen Ende iiber die Tiseh- 
kante hinaus, so wirkt die Schwere zwar auf das nicht unterstiitzte Ende, sie 
bringt es aber nicht zum Herabfallen, weil sie auf den iibrigen Teil, der den 
gróBeren Teil der Kórpermasse tragt, starker wirkt. Schiebt man das Brett 
immer weiter, so ist ein immer grófierer Teil des Korpers ununterstiitzt, und 
schliefilich kommt ein Punkt, bei dem ebensoviel von der Kórpermasse iiber 
■die Tischkante hinaus geschoben ist, wie noch auf dem Tische zuriickgeblieben 
ist. Annaherungsweise hat in diesem Augenblicke das Brett ebensoviel Neigung 
hinunterzukippen, wie auf dem Tische liegen zu bleiben, und es wiirde sich 
■daher in jeder Kippstellung, die man ihm erteilte, im Gleichgewicht halten. 
Schiebt man es aber eine Spur weiter hinaus, so hat das freie Ende Uber- 
gewicht, Brett und Korper streben nun am freien Ende hinunterzukippen. Der 
Punkt, bei dem das indifferente Gleichgewicht erreicht war, ist der Schwer
punkt. Solange der Schwerpunkt iiber dem Tische war, lag der Korper 
sicher, im Augenblick, wo der Schwerpunkt iiber den Tisch hinausriickte, fiel 
er. Man kann also mit Recht sagen, die Schwere wirkt auf den ganzen 
Korper so, ais ob sie im Schwerpunkt allein angriffe. Dies darf man sich 
aber nicht so vorstellen, ais ob sie auf die iibrigen Stellen iiberhaupt nicht 
wirke, sondern hier wird die Wirkung durch die gleichzeitige Wirkung auf 
die entgegengesetzten Kórperstellen aufgehoben. Der Schwerpunkt ist eben 
diejenige Stelle des Korpers, von der aus die Masse nach allen Seiten gleich- 
mafiig verteilt ist. Er stellt also in bezug auf die Massenverteilung die Mitte 
des Korpers dar. Bei regelmafiig gestalteten Kórpern aus gleichfórmigem 
Stoff liegt daher der Schwerpunkt auch wirklich in der Mitte des Korpers. 
Beim menschlichen Korper aber, der weder eine regelmafiige Gestalt, noch 
eine gleiche Verteilung der Masse innerhalb seiner Gestalt aufweist, ist die 
Lagę des Schwerpunktes viel leichter durch Versuche, wie etwa der eben be- 
schriebene zu ermitteln, ais aus der Massenverteilung zu berechnen.

Die Massenverteilung im Korper laBt sich dadurch ermitteln, daB man Gewicht 
und Schwerpunktslage fiir alle einzelnen Abschnitte des ganzen Korpers bestimmt. 
Diese Aufgabe ist bisher immer nur auf anatomischem Wege durch Messungen

*) Joh. Alph. Borellius, de motu animalium. Lugduni Batarorum, 1679.
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an zerteilten Cadavern gelost worden1). Der Gesamtschwerpunkt des Korpers kann 
dann fiir jede beliebige Stellung gefunden werden, indem man zunachst den ge-

l) Vgl. W. Braune u. O. Fischer, Uber den Schwerpunkt des menschlichen 
Korpers usw., Abhandl. d. math.-physikal. KI. d. k. sachs. Gesellsch. d. Wissensch. 
15, 7, Leipzig 1889. Hier sind auch die alteren Arbeiten angefiihrt. — 2) O. Fischer, 
Der Gang des Menschen, zweiter Teil: Die Bewegung des Gesamtschwerpunktes 
und die aufieren Krafte. Abhandl. d. mathem.-physikal. KI. d. konigl. sachs. Ges. 
d. Wiss. 25 (1), 27, 1899.

Fig. 76.

Lagę des Gesamtschwerpunktes eines 
Massensystems.

Der gemeinsame Schwerpunkt der beiden Massen 
= 1 und 3f2 = 2 ist Ą = 3. Der ge

meinsame Schwerpunkt von 1Ą, Jf2 und lf3 ist 
S2 — 4. Der gemeinsame Schwerpunkt des Ge- 

samtsystems ist SA.

nur fiir eine bestimmte Stellung des 
man z. B. fiir die gestreckte Lagę auf

memsamen Schwerpunkt von zwei Einzel- 
abschnitten hestimmt, dann den gemein- 
samen Schwerpunkt des gef undenen Punktes 
und eines dritten Einzelabschnittes, dann 
den des so bestimmten Punktes und eines 
yierten, und so fort, bis man beim Gesamt
schwerpunkt anlangt. Der gemeinsame 
Schwerpunkt zweier Massen liegt auf der 
Verbindungslinie der Einzelschwerpunkte, 
und teilt diese im umgekehrten Verhaltnis 
zur Grofie der Massen, er liegt also naher 
an der schwereren Masse.

0. Fischer2) hat fiir die besonderen 
Zwecke der physiologischen Mechanik noch 
ein anderes Verfahren zur Ermittelung des 
Schwerpunktes angegeben, das fiir viele 
Falle weniger umstandliche Bechnung 
ergibt.

Aus dem Gesagten geht hervor, daB 
die Lagę des Schwerpunktes nur fiir 
eine bestimmte Massenyerteilung, also 
Korpers angegeben werden kann. Hat 
einem Brett gefunden, daB der Schwer-

Fig. 77.

punkt des Korpers im Promontorium gelegen ist, so kann diese Angabe nicht 
etwa fiir andere Stellungen festgehalten werden. Es ist ja ohne weiteres 
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einzusehen, daB derselbe Versuch ein ganz anderes Ergebnis haben muB, wenn 
beispielsweise die Beine angezogen und die Arme iiber den Kopf erhoben 
wurden. Fiir manche Stellungen fallt der Schwerpunkt uberhaupt auBerhalb 
des Korpers. Wird der Korper so stark wie móglich nach vorn gebeugt, und 
zugleich Arme und Beine nach vorn gestreckt, so ist die ganze Masse des 
Korpers auf drei Seiten eines Luftraumes, der vor dem Bauche liegt, an
nahernd gleich verteilt, und dementsprechend liegt der Schwerpunkt fiir diese 
Stellung vor dem Bauch in der Luft. E. Kohlrausch1) hat gezeigt, daB 
man auch die Verlagerung des Schwerpunktes in solchem besonderen Falle 
auf sehr einfache Weise durch den Borellischen Versuch demonstrieren kann.

l) E. Kohlrausch, Physik des Turnens, Hof 1887, 8. 17. — !) O. Lilien-
thal, Der Yogelflug ais Grundlage der Fliegekunst, Berlin 1875.

Weil die Schwere so wirkt, ais ob sie allein im Schwerpunkt angriffe, 
gilt fiir jede einzelne Lagę des Schwerpunktes, wenn der Korper ais ein 
starres Ganzes aufgefaBt wird, der Satz: DaB der Korper ausreichend unter- 
stiitzt ist, wenn der Schwerpunkt sich senkrecht unter oder iiber einem Unter- 
stiitzungspunkt befindet.

Die senkrechte Unterstiitzung vom oben oder unten gelegenen festen 
Punkte aus kann auch ais Resultante aus mehreren schragen Unterstiitzungen 
entstehen. Dies fiihrt auf den Begriff der „Unterstutzungsflache“, die das- 
jenige Gebiet bezeichnet, das zwischen den FuBpunkten der schragen Unter- 
stiitzungslinien eingeschlossen ist.

II. Der Korper ais Ganzes frei bewegt. Sprungkurve. Drehung.
Der starr gedachte Korper verhalt sich der Schwerkraft gegeniiber so, 

ais ob seine ganze Masse im Schwerpunkt ,vereinigt ware. Wird der Korper 
durch eine auBere Kraft, z. B. die Erdanziehung, in Bewegung versetzt, so 
hat daher auch diese Bewegung diejenige Form, die sich aus der Einwirkung 
der Kraft auf den Schwerpunkt ergibt. Beim freien Fali strebt der Schwer
punkt in gerader Richtung dem Mittelpunkte der Erde zu. Hat der Korper, 
ehe er dem freien Fali iiberlassen wurde, eine gegebene Geschwindigkeit in 
irgendwelcher Richtung besessen, so wirkt diese nach dem Gesetze vom Be- 
harrungsvermogen ais „lebendige Kraft11 in ihm fort, und wiirde, wenn 
keine anderen Krafte stórend einwirkten, ihn in gerader Linie in die Unend- 
lichkeit fortbewegen. Da aber zugleich die Erdanziehung auf den Korper 
wirkt, wird die Bahn des Schwerpunktes von ihrer urspriinglichen Richtung 
allmahlich immer mehr und mehr in die Richtung nach dem Mittelpunkt der 
Erde zu abgelenkt. Dadurch tritt also an Stelle der geraden Bahn, auf der 
der Korper infolge des Beharrungsvermógens ins Unendliche fortlliegen wiirde, 
eine gekriimmte Bahn, und zwar eine Parabel. Unter gewohnlichen Verhalt- 
nissen wird die Bahn eines frei fallenden, oder infolge einer Anfangsgeschwindig- 
keit in beliebiger Richtung der parabolischen Kurve folgender Korper auch 
noch durch den Luftwiderstand beeinfluBt.

Die GroBe des Luftwiderstandes ist fiir den menschlichen Korper noch nicht 
gemessen worden. Dur ebene Flachen hat man gefunden, daB der Widerstand an
nahernd die GroBe der Flachę und dem Quadrat der Geschwindigkeit proportional 
ist, wonach sich die von O. Lilienthal2) angewendete Formel ergibt W = 0,13 . f .u* 
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Diese Formeln lassen

wo W der Widerstand, f die GróBe der Flachę, v die Geschwindigkeit und 0,13 ein 
durch Gewicht und Beibung der Luft bedingter empirischer Faktor ist. Liibsen') 

1 li • CL •gibt die wenig abweichende Formel -------- —-—-—, wo fc der empirische Faktor
= 1,39, a die Flachę, y das Gewicht der Yolumeinheit Luft, v die Geschwindigkeit 
und y die Beschleunigung beim freien Fali = 9,8 m ist.
sich aber streng genommen auf den menschlichen Korper nieht anwenden, weil 
sie an ebenen Flachen gewonnen sind. Selbst fur ebene Flachen findet man bei 
wachsender Geschwindigkeit etwas gróBere Werte ais die Formeln angeben. Fur 
ebene Flachen yon yerschiedener Gestalt und GroBe ist das Ergebnis wiederum ein 
anderes. Ferner ist infolge der Strudelbewegung, die an den Bandem einer Flachę 
entsteht, der Luftwiderstand gegen die Bewegung einer Flachę grófier ais der Wider
stand gegen die gleich groBe Stirnflache eines kórperlichen Gebildes. Endlich ist 
der Luftwiderstand gegen gekrummte Flachen von dem gegen ebene Flachen er- 
heblich verschieden. Die konvexen Flachen, die der Korper darbietet, miissen viel 
geringeren Widerstand bieten ais ein ebenes Gebilde von gleicher Querschnittsgrófie.

Schatzt man ohne Biicksicht auf diese Fehler den Widerstand des mensch
lichen Korpers nach dem einer gleich grofien ebenen Flachę, so wird er fiir die 
grófite Geschwindigkeit, die sich der Mensch im Sprunge durch eigene Kraft er- 
teilen kann, namlich gegen 7 m in der Sekunde, den Wert von 2 bis 3 kg erreichen, 
mithin neben der GróBe der in diesem Falle vorhandenen lebendigen Kraft und der 
der Schwere noch kaum in Betracht kommen. Jedenfalls wirkt er hemmend auf die
Anfangsgeschwindigkeit und beschleunigt daher die Abweichung von der urspriing- 
lichen Bichtung der Bewegung.

Mithin kann man sagen, dafi die Bahn, die ein unter dem EinfluB einer 
erteilten Geschwindigkeit und der Schwerkraft durch die Luft bewegter 
Korper zuriicklegt, eine noch etwas starker gekrummte Form haben wird, ais 
dem Parabelverlauf entsprechen wiirde.

Damit ist die Bahn beschrieben, die der ais starr gedachte Korper be- 
schreibt, wenn er sich frei in der Luft unter dem EinfluB einer Anfangs
geschwindigkeit, der Schwere und des Luftwiderstandes bewegt. Dies sind 
die Bedingungen, denen der Korper des Menschen beim Sprung unterliegt. 
Die Bahn des Schwerpunktes ist nur von der GróBe und Richtung dieser drei 
Krafte abhangig. Da der Luftwiderstand stets der vorhandenen Bewegung 
entgegen, die Schwerkraft stets senkrecht nach unten wirkt, ist nur die dritte 
Kraft, namlich die infolge der Anfangsgeschwindigkeit vorhandene lebendige 
Kraft der Richtung und GróBe nach unbekannt, und wenn diese gegeben ist, 
laBt sich die Bahn des Schwerpunktes physikalisch exakt yorausbestimmen.

Dieser Umstand erhalt dadurch besondere Bedeutung, daB, was hier vom 
Schwerpunkt des starr gedachten Korpers ausgesagt ist, auch fiir den in sich 
beweglichen Korper, also den lebenden Korper, in der Wirklichkeit gilt. 
Denn obschon, wie oben gezeigt worden ist, die Lagę des Schwerpunktes 
zum Korper bei yerschiedenen Kórperhaltungen yerschieden ist, kann die 
Lagę des Schwerpunktes im Raum nur durch aufiere Krafte, aber nicht durch 
die Bewegung yon Kórperteilen gegeneinander bewegt werden. Diese Tat
sache wird gewohnlich in der Form ausgesprochen: Durch innerhalb eines 
Massensystems wirkende Krafte kann die Lagę seines Gesamtschwerpunktes 
im Raume nicht yerandert werden.

Derlnhalt dieses Satzes wird durch ein praktisches Beispiel am handgreiflichsten 
yor Augen gestellt: Man denke sich einen Mann am hinteren Ende eines leichten

l) H. B. Liibsen, Einleitung in die Mechanik, Leipzig 1876, § 366.
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Kahnes stehend, dessen vorderes Ende eben das Uf er beriihrt. Das Gewioht des 
Kahnes betrage ebensoviel wie das des Mannes, der Schwerpunkt des Kahnes liege 
in der Mitte seiner Lange. Die gemeinsame Masse von Mann und Kahn ist auf 
dem Wasser so leicht beweglich, daB sie mit gróBer Annaherung ein freischwebendes 
System darstellt. Der gemeinsame Schwerpunkt des Systems wird nach Voraus- 
setzung im hinteren Viertelpunkt der Lange des Kahnes gelegen sein. Geht nun 
der Mann im Kabn nach dem yorderen Ende, etwa um ans Land zu steigen, so ist 
das eine Versehiebung der Massen des Systems durch innere Krafte. Man konnte 
glauben, daB dadurch der Gesamtschwerpunkt bis an den yorderen Viertelpunkt 
des Kahnes yorriicken, also yiel naher an das Ufer yerlegt werden wiirde. Tat- 
sachlich aber gelingt es dem Mannę gar nicht, das Ufer zu erreichen, sondern indem 
er nach dem yorderen Ende des Kahnes auf das Ufer zugeht, bewegt sich der Kahn 
unter ihm vom Ufer fort, und wenn er am Vorderende angekommen ist, wird der 
Kahn um seine halbe Lange vom Ufer abgewichen sein. Der gemeinsame Schwer
punkt von Mann und Kahn liegt dann allerdings im yorderen Viertelpunkt, aber 
genau in derselben Entfernung vom Ufer wie yorher. Will der Mann wirklich 
ans Ufer kommen, so muB er durch ein Ruder, eine Stange oder einen Haken auBere 
Krafte zur Einwirkung auf das System herbeiziehen.

Ganz ebenso wie Mann und Kahn auf dem Wasser yerhalten sich die 
einzelnen Teile des menschlichen Korpers, wenn man ihn, etwa nach einem 
Absprung, in der Luft frei schwebend denkt. Es wirken dabei allerdings die 
oben erwahnten aufieren Krafte auf ihn ein, die seinem Schwerpunkt die er- 
wahnte parabolische Bahn aufzwingen. Aus dieser Bahn abzuweichen, kann 
aber der Schwerpunkt durch keine Entfaltung noch so grofier innerer Be- 
wegungskrafte gezwungen werden. Zieht z. B. ein Springer, wahrend er fliegt, 
die Beine kraftig empor, so zieht das Beharrungsvermdgen der Beine den 
Oberkorper um eine genau entsprechende Grofie abwarts, so dafi der Schwer
punkt seine parabolische Bahn ohne jede Stórung innehalt. Oder, wenn der 
Sprung mit gebeugter Haltung der Beine begann, so wird, wenn die Beine 
durch eine Streckbewegung nach abwarts geschleudert werden, genau wie in 
dem Beispiel vom Mann im Kahn der Oberkorper durch Riickstofi ent- 
sprechend emporgetrieben, und der Schwerpunkt bleibt abermals auf seiner 
gesetzmafiigen Bahn.

E. Kohlrausch1) demonstriert die Unabhangigkeit der Lagę des Schwer- 
punktes eines frei beweglichen Korpers im Raum von dessen Einzelbewegungen auf 
folgende Weise: Wenn ein Mensch sich an ein langes Seil liangt, ist er innerhalb 
gewisser Grenzen seitlich ohne merklichen auBeren Widerstand beweglich. Macht 
er nun irgend eine Bewegung, streckt er z. B. ein Bein und einen Arm plótzlich 
seitlich aus, so bemerkt man deutlich, wie der ganze Korper um ein entsprechendes 
Stiick nach der anderen Seite ausweicht. Der Gesamtschwerpunkt bleibt unver- 
andert senkrecht unter dem Aufhangepunkt des Seiles.

’) E. Kohlrausch, Physik des Turnens, Hof 1887, S. 50.

Aus diesen Angaben geht hervor, dafi die Lagę oder auch die Bewegung 
des Schwerpunktes des ganzen Korpers im Raume von der Bewegung der 
Kórperteile gegeneinander unabhangig ist. Daraus folgt, dafi der Korper die 
Bahn seines Schwerpunktes wahrend des Sprunges durch Eigenbewegung nicht 
beeinflussen kann.

Hierzu ist die einschrankende Bemerkung zu machen, daB der Luftwiderstand 
ais eine auBere Kraft wohl imstande ist, die Bewegung des Schwerpunktes zu be
einflussen, und dafi daher eine Stellungsanderung, die den Luftwiderstand merklich 
yerandert, auch die Bahn des Schwerpunktes yerandern kann.
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Ferner ist zu bemerken, daB Drehung des ganzen Korpers um seinen 
Schwerpunkt stattfinden kann, ohne daB der Schwerpunkt seine Lagę andert. 
Es kann sich der Korper also auch wahrend des Sprunges um den Schwer
punkt drehen, ohne daB dadurch die Bahn des Schwerpunktes yerandert wird. 
Theoretisch konnen innere Krafte ebensowenig Drehung eines frei schwebenden 
Systems um seinen Schwerpunkt herbeifiihren, wie Abweichung des Schwer
punktes aus seiner anfanglichen Lagę.

Es kann namlich niemals durch bloB innere Krafte eine gleichzeitige Drehuug 
der Gesamtmasse in einer und derselben Bichtung zustande kommen, im Gegenteil 
bleibt die Summę der gleichzeitig stattfindenden Drehungen, nach ihren Momenten 
in bezug auf die Drehungsachse berechnet, stets gleich Nuli.

Begriff des Momentes einer Masse ist bei der yorliegenden Betrachtung 
umgehen, doch diirfte die folgende Darstellung selbst eine Anschauung 
zu yermitteln geeignet sein, was

Der 
nicht zu 
yon dem

Fig. 78.

unter dem Drehungsmoment einer 
Masse, bezogen auf eine bestimmte 
Drehungsachse, zu verstehen ist. 
ZahlenmaBig ist das Tragheits- 
moment einer Masse bestimmt 
durch ihr Produkt in das Quadrat 
ihres Abstandes von der Drehungs
achse, tur*.

Da nun die Momente der 
einzelnen Kórperteile durch 
Veranderung ihres Abstandes 
vom Schwerpunkt des Ge- 
samtkórpers beliebig yerandert

U.

„Drehung44 eines freien Massenaystems infolge innerer Krafte. 
Aus der Anfangslage I werde die Masse B um A dem Sinne 
des Uhrzeigers entgegen um 180° gedreht, wahrend C um 
90° im Sinne des Uhrzeigers zuriickgeht. Es entsteht die 
Stellung la. Nun riicke O an A heran, B dagegen so weit 
ab wie vorher (7, so dafi die Stellung II entsteht. Es werde 
nun die Masse Ć um A dem Sinne des Uhrzeigers entgegen 
um 180° gedreht, wahrend B um 90° zuriickgeht. A werde 
jedesmal im Sinne der starkeren Drehung mitgenommen, so 

wird A in II a um 360° gedreht erscheinen.

werden konnen, so lassen sich 
durch wiederholte Drehungen 
der Massen gegeneinander mit 
yeranderten Abstanden Lagen 
des Gesamtsystems herbei- 
fiihren, in denen alle Einzel- 
teile von der Anfangslage aus 
in gleichem Sinne, wenn auch 
nicht in gleichem MaBe, ge
dreht erscheinen. Dieser Vor- 
gang laBt sich folgendermafien 
darstellen: Das zu drehende 
System bestehe aus dreiMassen, 
die in geeigneter Weise mit- 
einander yerbunden und auf

einer wagerechten Ebene reibungsbeweglich sein sollen. Die eine Masse, A, sei 
soviel groBer ais die anderen, daB ihr Mittelpunkt selbst bei betrachtlicher 
Entfernung der anderen Massen annahernd den Schwerpunkt des ganzen Systems 
bildet. Es werde nun die zweite Masse, B, ganz dicht an A herangebracht, die 
dritte, C, dagegen weit von A entfernt, und nun C durch Eigenkrafte des 
Systems, die also von A und B ausgehen, in einer Richtung, die ais die negatiye 
bezeichnet werden mogę, um den Schwerpunkt A um 90° gedreht. Dadurch 
wiirde C gezwungen werden, einen sehr groBen Kreisbogen zu beschreiben. 
Diese groBe Bewegung kann nur dadurch zustande kommen, daB A und B 
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eine entsprechend groBe Bewegung in positiver Richtung ausfiihren. Da aber 
A und B ganz nahe am Drehpunkt liegen, erfordert hier eine ganz kleine 
Massenverschiebung schon einen sehr erheblichen Drehungswinkel, der viel 
gróBer ausfallt ais die 90°, um die C bewegt wurde. So mógen sich, wahrend 
C um 90° nach negativer Richtung bewegt worden ist, A und B um 180° in 
positiver Richtung gedreht haben. Nun werde durch geeignete innere Krafte 
des Systems C ganz nahe an A herangezogen, wobei selbstverstandlich keine 
Drehung eintritt, und nun B, ebenso wie vorher C, weit von A entfernt, und 
um 90° in negatiyer Richtung gedreht. Dabei wird sich A und C um 180° in 
positiver Richtung drehen miissen. Dann ist das Ergebnis der ganzen Be
wegungen, daB C um 90° in negativer und 180° in positiver Richtung ge
dreht worden ist, B um 180° in positiver und 90° in negativer, A um 360° 
in positiver Richtung. Dies Ergebnis wiirde man nach dem praktischen 
Sprachgebrauch selbstverstandlich nur ais eine Drehung des gesamten Systems 
bezeichnen kónnen. Daher ist auch die praktische Móglichkeit nicht zu be- 
zweifeln, daB sich ein lebender frei schwebender Korper durch eigene Krafte 
um seinen Schwerpunkt dreht.

Ein bekanntes Beispiel hierfiir ist die seinerzeit von Marey1) wissenschaftlich 
untersuchte Tatsache, dafi eine mit dem Riicken nach unten fallen gelassene Katze 
sich in der Luft dreht, um auf die Beine zu fallen. "Wie man auf Mareys 
Augenblicksbildern deutlich sieht, spielt der B.umpf der Katze die Bolle der Masse A, 
Kopf und Vorderbeine die der Masse B, Schwanz und Hinterbeine die der Masse C. 
Eine solche Drehung durch Eigenbewegungen des Korpers laBt sich auch an frei 
aufgehangten oder auf einer leicht drehbaren Unterlage stehenden Menschen 
demonstrieren.

’) E. J. Marey, Des mouvements que certains animaux exćcut,ent pour 
retomber sur leurs pieds, lorsqu’ils sont precipites d’un lieu eleve. Compt. rend. 
de l’Acad. 1894, T. CXIX, p. 714.

Bei den Drehungen, die der Mensch im Sprunge ausfiihrt, durfte es schwer 
sein zu entscheiden, wie weit sie selbsttatig hervorgerufen, beim Absprung 
dem Korper mitgeteiłt, oder endlich durch Luftwiderstande yeranlaBt sind 
(vgl. Kohlrausch).

III. Bewegung des Gesamtkórpers gegen aufiere Widerstande.
Der allgemeine Satz, daB bei der Bewegung, die infolge innerer Krafte 

in einem Massensystem stattfindet, die Lagę des Schwerpunktes im Raume 
unverandert bleibt, lafit sich auch auf diejenigen Falle anwenden, in denen 
der Korper sich gegen auBere Widerstande bewegt, wenn man die Massen, 
von denen der Widerstand ausgeht, ais zum System gehórend betrachtet. 
Befindet sich z. B. der Korper in Riickenlage auf der Erde, und erhebt er 
sich durch irgendwelche Bewegungen zum Stehen, so ist der Widerstand des 
Bodens nach der gewóhnlichen Anschauungsweise eine auBere Kraft, und man 
sieht die Erhebung des Schwerpunktes ais eine Veranderung seiner Lagę im 
Raume an. Fur das Massensystem: „Erdkugel und menschlicher Korper11 
ist aber der Bodenwiderstand so gut wie die Muskelwirkungen eine innere 
Kraft, es gilt also der obige Satz, der in diesem Falle besagt, dafi, wenn der 
Korper sich erhebt, die Erdkugel um gerade so viel nach unten zuriickweicht, 
dafi der Gesamtschwerpunkt von Korper und Erdkugel vor und nach der * 
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Bewegung genau dieselbe Stelle behalt. Denkt man sich den Korper etwa unter 
einem Baumast stehend, den Ast mit den Handen erfassend und sich dazu 
hinaufziehend, so stóBt er sich sozusagen durch Vermittelung des Baumes von 
der Erde ab, und die Erdkugel wird durch den Baumstamm so weit zuriick- 
geschoben, daB die Verschiebung des Kórperschwerpunktes nach oben aus- 
geglichen wird, und der Gesamtschwerpunkt von Korper und Erdkugel nach 
wie vor derselbe bleibt. Ebenso mu fi bei einem Sprunge die Erdkugel eine 
gewisse P.iickstoBbewegung ausfiihren. In allen diesen Fallen ist die Be
wegung der Erdkugel selbstyerstandlich unmefibar klein, und man pflegt sie 
deshalb ganzlich auBer acht zu lassen. Dagegen kommen entsprechende Be
wegungen der einzelnen Korperteile untereinander yor, die fiir die spezielle 
Bewegungslehre yon wesentlicher Bedeutung sind. Daher erfordert die Ein- 
heitlichkeit der Darstellung, daB auch bei den Bewegungen des Gesamtkórpers 
dieser Punkt nicht iibergangen werde.

2. Bewegung eines Einzelgliedes gegen den Gesamtkorper.
I. Gelenklehre.

1. Die Grade der Bewegungsfreiheit.
Im Vorhergehenden ist die Bewegung des Gesamtkórpers betrachtet 

worden. Die Lehre yon den Bewegungen der GliedmaBen gegeneinander 
und gegen den Korper mag nun in der Weise eingeteilt werden, daB zuerst 
die Bewegung eines Einzelgliedes gegen den gesamten iibrigen unbeweglich 
gedachten Korper betrachtet wird, dann die Bewegung eines Systems yon 
zwei beweglich aneinander gehangten Gliedern, endlich die Bewegung eines 
Systems von drei oder mehr solchen Gliedern, worin dann die yerwickeltsten 
Falle der Kórperbewegung eingeschlossen sind.

Es soli demnach zunachst die Bewegung eines Einzelgliedes gegen den 
iibrigen starr und unbeweglich gedachten Korper betrachtet werden. Nun 
kann der Grad der Bewegungsfreiheit des Gliedes je nach Art der Gelenk- 
verbindung ein yerschiedener sein. Die Fingergelenke beispielsweise lassen 
nur Bewegung und Streckung zu, wahrend das Handgelenk auch seitliche 
Bewegung gestattet.

Die Untersuchung der Bewegungen der einzelnen Glieder muB daher mit 
der Untersuchung der durch die Gelenke gegebenen Bewegungsmóglichkeiten 
beginnen. Diese bildet ein besonderes Hauptstiick der speziellen Bewegungs
lehre, namlich die Lehre von den Gelenken. Diese kann wiederum eingeteilt 
werden in die Lehre yon den Formen der Gelenke im allgemeinen, die den 
Zusammenhang zwischen Bau und Bewegungsform der Gelenke seinen Grund- 
ziigen nach festzustellen sucht, und die spezielle Lehre von den Gelenken, die 
die Funktion jedes einzelnen Gelenkes nach seinen besonderen Eigentumlich- 
keiten behandelt. Dieser letzterwahnte Teil der gesamten Gelenklehre beruht 
so wesentlich auf anatomischen Angaben, daB er ais ein Gegenstand ana- 
tomischer Untersuchung aus dieser Darstellung ganz fortgelassen werden soli.

Die allgemeine Betrachtung der Gelenke mag begonnen werden mit 
einem Uberblick iiber die yerschiedenen iiberhaupt denkbaren Móglichkeiten 
der Bewegungsfreiheit eines Gliedes.
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Die mathematische Anschauung teilt die Bewegungsfreiheit in sechs 
Grade. Unbeweglich festgelegt ist ein Korper, von dem drei nicht auf 
derselben geraden Linie gelegenen Punkte ihre Lagę nicht andern konnen. 
Sind nur zwei Punkte des Korpers gezwungen, ihre Lagę beizubehalten, 
so kann sich der Korper um die durch diese beiden Punkte gehende 
Grade ais um eine Achse drehen. Dies ist die Bewegungsfreiheit yom 
ersten Grade. Hat der Korper die Freiheit, sich um eine solche Achse 
zu drehen und auBerdem um eine sie senkrecht schneidende Achse, die 
bei der ersten Drehung mit dem Korper bewegt gedacht wird, so ist 
durch diese Bedingung die Lagę eines einzigen Punktes des betrefienden 
Korpers, namlich dessen, in dem sich die Achsen schneiden, im Raum 
festgelegt. Der Korper kann sich um diesen Punkt nach allen Seiten 
beliebig neigen, wobei man jedesmal die Neigung zerlegen kann in zwei 
Drehungen, um die feste und um eine auf ihr senkrechte, mit dem Korper 
beweglich gedachte Achse. Eine Drehung um den festen Punkt ist aber 
durch die Bedingung ausgeschlossen, daB die beiden Achsen aufeinander 
senkrecht bleiben miissen.

Die beBtehende Bewegungsfreiheit ist die vom zweiten Grade. Ist ais 
einzige Bedingung gestellt, daB ein Punkt des Korpers seine Lagę im Raum 
beibehalten soli, so besteht Bewegungsfreiheit vom dritten Grade. Hier kann 
sich der Korper so wie im zweiten Falle durch Kombination der Drehungen 
um zwei aufeinander senkrechte Achsen nach allen Seiten neigen, und auBer- 
dem beliebig um den festen Punkt drehen, was im zweiten Falle aus
geschlossen war. Ist endlich der eine Punkt des Korpers nicht absolut fest
gelegt, sondern auf einer Linie verschieblich, so besteht Bewegungsfreiheit 
des yierten Grades, ist er auf einer Ebęne beweglich, des fiinften Grades, ist 
er im Raume beweglich, des sechsten Grades.

2. Eigenschaften der Gelenke.
Fiir alle diese verschiedenen Bewegungsmógliclikeiten finden sich unter 

den Gelenkyerbindungen Beispiele. Die Forderung, bestimmte Punkte eines 
beweglichen Kbrperteiles im Raum festzuhalten, ist selbstyerstandlich in der 
Natur nicht in der Weise yerwirklicht, daB Punkte von unendlich kleiner 
Ausdehnung an ihren Ort befestigt werden, sondern diese Forderung wird 
dadurch erfiillt, daB ein Abschnitt des Knochens, der den betreffenden Punkt 
enthalt, yon anderen Knochen oder Weichteilen so umspannt wird, daB bei 
allen ihm noch frei gelassenen Bewegungen der betreffende Punkt in Ruhe 
bleibt. Die Oberflache dieses Knochenabschnittes sei z. B. von dem Punkte 
uberall gleich weit entfernt, so bildet sie eine Kugelflache. I8t diese yon 
einer im Raume feststehenden Kugelschale eingeschlossen, so yermag sich die 
Kugel noch beliebig zu drehen, ihr Mittelpunkt ist aber gezwungen, seine 
Lagę im Raum beizubehalten. Um eine derartige Fixierung eines oder 
mehrerer Punkte zu erreichen, braucht der bewegłiche Knochenteil nun auch 
nicht allseitig eingeschlossen zu sein, sondern es geniigt, und dies ist der 
dem tatsachlichen Befund entsprechende Fali, daB er gegen einen entsprechend 
geformten Knochenteil auf der einen Seite yon der anderen Seite her be- 
standig angeprefit wird.
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Fiir die Mechanik der Gelenke ist es daher die erste und wesentlichste 
Bedingung, daB die gelenkig verbundenen Teile bestandig gegeneinander- 
gedriickt werden.

Diese Bedingung wird dadurch erfiillt, daB die Muskeln und Sehnen, die 
iiber das Gelenk hinwegziehen, stets einen gewissen Grad von Spannung 
haben, der sich fiir die grbBeren Gelenke zu einem betrachtlichen Gesamtdruck 
vereinigt. Bei manchen Gelenkformen ist auch eine feste Verbindung durch 
Gelenkbander yorhanden, die die erwiihnten Druckkrafte uberfliissig macht. 
Solche Gelenke, beispielsweise die Fingergelenke, behalten ihren bestimmten 
Gang auch ais Banderpraparat, wahrend die anderen schlottern, sobald sie aus 
dem Zusammenhang mit den Weichteilen gelóst werden.

Hier mag eingeschaltet werden, daB die durch die hergebrachte Einteilung 
der systematischen Anatomie iiblich gewordene Darstellung des Korpers ais eines 
Geriistes aus durch Gelenke verbundenen Knochen, das von den Muskeln bewegt 
wird, einer sachgemaBen Auffassung der physiologischen Mechanik iiberhaupt 
hinderlich ist. Die Verbindungen der Knochen ohne die Mitwirkung von Muskeln 
und Sehnen sind ganz unzureichend, um ein irgend widerstandsfahiges „Geriist" 
darzustellen. Nur durch die Anspannung zahlreicher Muskeln erhalt der- Korper 
die Festigkeit, die ais Widerhalt selbst fiir verhaltnismaBig geringfiigige Bewegungen 
erforderlich ist.

Auf Grund des beriihmten Versuches der Gebriider Weber am Hiiftgelenk 
wird ziemlich allgemein angenommen, dafi auch der Luftdruck ■) bei der Erhaltung 
des Zusammenhanges der Gelenke eine wesentliche Bolle spiele. Offenbar sind 
aber die im lebendigen Korper bestehenden Bedingungen von denen des Versuches 
sehr verschieden, und die von den Gebriidern Weber und anderen gemessene 
Leistung des Luftdruckes im giinstigsten Falle so klein, im Verhaltnis zu den an
deren in Betracht kommenden Kraften, daB es richtiger scheint, diese Annahme 
fallen zu lassen.

Obschon die Beschreibung dei- allgemeinen Eigenschaften der Gelenke 
ais ins Gebiet der Anatomie gehórig hier fortbleiben soli, muB doch ein fiir 
die Gelenkmechanik sehr wichtiger Punkt hervorgehoben werden: Die Be
wegung der Diarthrosen geht vermóge der Glatte und Nachgiebigkeit der 
Gelenkknorpel selbst beim starksten Druck so leicht vor sich, dafi die Ge
lenke selbst fiir die feinste Untersuchung unter allen Umstanden ais vóllig 
reibungslos angesehen werden diirfen.

L) Wirkung des Luftdruckes auf die Gelenke: Ohr. Aeby, Beitrage 
zur Kenntnis der Gelenke, Deutsch. Zeitschr. f. Chir. 6, 394, 1876. P. Bert, La 
pression barometriąue 1878, p. 358. W. u. E. Weber, Mechanik der menschlichen 
Gehwerkzeuge, II. Teil, 64, 147, Gbttingen 1836. E. Bose, Die Mechanik des Hiift- 
gelenkes, Arch. f. Physiol. 1865, S. 545. H. Buchner, Kritische und experimen- 
telle Studien iiber den Zusammenhang des Hiiftgelenkes wahrend des Lebens in 
allen normalen Fallen, Arch. f. Anat. 1877, S. 22; Zur Frage iiber den Zusammen- 
halt des Hiiftgelenkes, ebenda 1878, S. 229. E. Fick, Zur Frage der Hiiftgelenks- 
fixation, ebenda 1878, S. 222; Zur Mechanik des Hiiftgelenkes, ebenda 1878, S. 519. 
van Braam Houkgeest, Uber den EinfluB des Luftdruckes auf den Zusammen- 
halt der Gelenke, ebenda 1867, S. 381. Ph. J. W. Henke, Die Aufhangung des 
Armes und der Schulter durch den Luftdruck, Zeitschr. f. rat. Med. 7, 263, 1859. 
Langer, Uber die Fixierung des Humeruskopfes in der Schulterpf anne, Zeitschr. 
d. Ges. d. Arzte zu Wien 1861. Koster, De drukking der lucht op het heup- 
gewricht. Nederl. Arch. v. Genees- en Naturkunde 3, 21, 1897. Chr. Aeby, Ge
lenke und Luftdruck, Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1875, Nr. 5. R. du Bois- 
Reymond, Spezielle Muskelphysiologie, Berlin 1903, S. 85.
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Durch die Form der Gelenkflachen und die Verbindung durch Bander, 
Sehnen und Muskeln werden auf die angedeutete Weise bestimmte Punkte 
der beweglichen Teile so fixiert, daB dem beweglichen Grliede nur eine mehr 
oder weniger bestimmte Bewegungsform iibrig bleibt. Da indessen die 
Knorpeliiberzuge der Gelenkflachen elastisch nachgiebig, die Bander elastisch 
dehnbar sind, so ist auch die Bedingung einer bestimmten Bewegungs
form in einem tierischen Gelenk immer nur mit einer gewissen Annaherung 
yerwirklicht. Im Gegenteil bestehen sogar gewisse Gelenkyerbindungen, 
dereń ganze Beweglichkeit auf der Nachgiebigkeit des Materials beruht. 
Fiir die Bewegung dieser Verbindungsarten laBt sich dann keine bestimmte 
Form ais typisch angeben, und ihre Bewegung hangt ganz und gar von 
GroBe und Richtung der auf sie wirkenden Krafte ab. Diese Gelenke 
unterscheiden sich von den anderen dadurch, dafi ihnen eine bestimmte 
Ruhe- oder Gleichgewichtslage zukommt, die sie einnehmen, sobald keine 
auBeren Krafte auf sie einwirken, wahrend die ausgebildeten Gelenke 
innerhalb ihrer Bewegungsfreiheit in jeder beliebigen Stellung verharren 
kónnen.

Der Typus eines Gelenkes der yorerwahnten Art ist ein elastisch bieg- 
samer Stab. Solche Verbindungen finden sich an yielen Stellen des Korpers 
aus hyalinem Knorpel hergestellt, und werden ais Synchondrosen bezeichnet. 
Ihre Beweglichkeit ist desto gróBer, je langer und schwacher, desto kleiner, 
je dicker und kurzer die Knorpelmasse ist1). Wo die Knorpelmasse nur eine 
diinne Schicht bildet, kann die Beweglichkeit ganz schwinden, und die Ver- 
bindung ist dann der starren Yerbindung yon Knochen untereinander, durch 
Naht (Sutura), Harmonie (Harmonia) oder Einkeilung (Gomphosis), gleich- 
zustellen. Eine freiere Beweglichkeit derselben unregelmaBigen Art entsteht, 
wenn an Stelle des elastischen Knorpels die schmiegsamere Bandmasse tritt 
(Syndesmosis), auch hier kann aber, wenn die Verbindung sehr kurz und 
dabei uber eine grófiere Flachę yerbreitet ist, die Beweglichkeit nahezu yer- 
schwinden (Symphysis). Alle die genannten Formen werden ais Amphi
arthrosen zusammengefafit gegeniiber den eigentlichen Gelenken oder Diar- 
throsen.

Der Bewegungsform nach schlieBen sie sich auch solchen ausgebildeten 
Gelenken an, bei denen die Form der Flachen und die Bandyerbindung nur 
sehr geringe Ausschlage erlaubt, so daB im wesentlichen die Elastizitat der 
Bander fiir die Bewegung maBgebend ist (Amphiarthrosen im engen Sinne). 
Daher werden diese Gelenke auch ais Halbgelenke bezeichnet. Die Ab- 
grenzung zwischen Synchondrosen oder Symphysen einerseits und Diarthrosen 
andererseits ist eine rein anatomische Aufgabe, da sie sich der Bewegungs
form nach nicht unterscheiden.

Alle ausgiebigeren Bewegungen der KórpergliedmaBen werden durch 
eigentliche Gelenke, Diarthrosen, yermittelt. Der Grad der Beweglichkeit 
ist ein deutlich yerschiedener, und es liegt daher nahe, die Gelenke nach dem 
Grade der Bewegungsfreiheit einzuteilen. Dies ist daher auch allgemein ge- 
brauchlich, indem die Gelenke mit Bewegungsfreiheit vom ersten, zweiten 
und dritten Grade ais ein-, zwei- und dreiachsige unterschieden werden. Aber

*) C. Ludwig, Lehrb. d. Physiol. 1, 367, Heidelberg 1852. 



576 Kugelgelenk.

die Eigentiimlichkeiten der Gelenkmechanismen werden durch diese Ein- 
teilung nur ganz im allgemeinen bezeichnet, so daB man im einzelnen eine 
viel gróBere Zahl besonderer Typen unterscheiden muB.

3. Kugelgelenk.
Es mag dabei das Gelenk von drei Graden der Freiheit, das dreiachsige 

oder Kugelgelenk, den Anfang machen, da es sich am genauesten an die theo- 
retisch behandelten Grundsatze annahert. In diesem Gelenk ist sicher ein 
Punkt des beweglichen Gliedes dadurch im Raume festgestellt, dafi er den 
Mittelpunkt eines kugelfórmigen Gelenkkopfes bildet, der gegen eine mehr 
oder minder tiefe, mehr oder minder genau schlieBende Gelenkpfanne durch 
den Gesamtdruck der umgebenden Weichteile ausgedrilckt ist. Der Gelenk - 
kopf kann sich in der Pfanne frei nach allen Seiten so weit drehen, bis der 
Hals an den Rand der Pfanne stóBt. Daher ist, praktisch gesprochen, die 
Bewegungsfreiheit des Kugelgelenkes um so groBer, einen je gróBeren Ab
schnitt einer ganzen Kugelflache der Gelenkkopf darstellt, und einen je 
kleineren die Pfanne. Beispiele dieses Gelenkes sind Huft- und Schultergelenk.

Entsprechend der Bezeichnung ais Gelenk vom dritten Grade der Be
wegungsfreiheit wird das Kugelgelenk auch ais ein „dreiachsiges Gelenk11 
bezeichnet. Das bedeutet, daB der bewegte Kórperteil Drehungen um drei 
zueinander senkrechte Achsen auszufiihren vermag. Eigentlich ist dies nur 
eine andere Art, die Bewegungsfreiheit vom dritten Grade zu beschreiben.

Praktisch entsteht ein gewisser Unterschied insofern, ais man sich die drei 
Achsen auch in ihrer Lagę zum Gesamtkórper vorstellen kann. So wird die Be
weglichkeit des Hiiftgelenkes etwa dadurch angegeben, daB man ihm Bewegungs
freiheit um eine frontale Achse, die Flexionsachse, eine sagittale Achse, die Ab- 
adduktionsachse, und eine vertikale Achse, die Botatiónsachse, zuschreibt. Diese 
Angaben passen aber olfenbar nur auf eine bestimmte Stellung, namlich die auf- 
rechte Stellung des Korpers mit vertikal nach abwarts gerichtetem Oberschenkel. 
Was also an Anschaulichkeit bei dieser Bezeichnung gewonnen ist, geht an all- 
gemeiner Anwendbarkeit wieder verloren.

Man kann allerdings die Anschauung von den drei Achsen festhalten, 
indem man sie sich beliebig, aber stets aufeinander senkrecht, durch den 
Gelenkmittelpunkt gelegt denkt, und zwar so, dafi sie ais sogenannte „in- 
stantane Achsen" auch ihre Lagę wahrend der Bewegung andern. Von diesen 
beliebigen Lagen hat diejenige fiir die Anschaulichkeit einen besonderen Vor- 
zug, bei der die eine Achse mit der Langsachse des bewegten Gliedes zu- 
sammenfallt. Die Bewegung um diese Achse hat die Eigentumlichkeit, dafi 
dabei das Glied seine Lagę im Raume nicht andert, und sie wird deshalb 
ais „Rotation" oder „Rollung", mitunter auch „Torsion", unterschieden. 
Die Gelenke, die ausschlieBlich einer solchen Bewegung dienen, die Dreh- 
gelenke, bilden daher auch eine besonders zu unterscheidende Gruppe, 
obschon sie der Form nach von anderen Gelenken ersten Grades nicht ver- 
schieden sind.

AuBer durch Kugelgelenke kann Beweglichkeit vom dritten Grade der 
Freiheit, ebenso wie die von anderen Graden, auch durch das Zusammen
wirken mehrerer Gelenke hervorgebracht werden. Hiervon wird weiter unten die 
Rede sein.
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4. Eigelenk.
Gelenkyerbindungen von zwei Graden der Freiheit sind im Korper an 

yerschiedenen Stellen auf yerschiedene Weise, aber nur in einem gewissen 
Grade der Vollkominenheit ausgebildet. Ais erste Art sei das sogenannte 
Eigelenk (Ellipsoidgelenk, Spharoidgelenk) angefiihrt, von dem das Gelenk 
zwischen Unterarm und Handwurzel ein Beispiel gibt. An Stelle der Kugel 
tritt hier ein langlichrundes Gebilde, von dem das Gelenk seinen Namen hat, 
und zwar steht die lange Achse dieses Gebildes quer zur Langsrichtung des 
Gliedes. Der langlicbrunde oder eiformige Gelenkkopf liegt in einer mit 
gewisser Annaherung anschlieBenden Pfanne. Ganz ahnlich wie beim Kugel- 
gelenk ist durch diese Gelenkform die Mitte des beweglichen Gelenkkopfes in 
der Pfanne festgestellt. Aber wegen der ungleichen Lange des groBten und 
kleinsten Durchmessers des Gelenkkopfes ist es klar, daB er in der Pfanne 
nicht frei drehbar sein kann. Seine Bewegung beschrankt sich daher im 
yyesentlichen auf Drehungen um seinen groBten und kleinsten Durchmesser. 
Es laBt sich nun auf rein geometrischem Wege beweisen, daB ein eifórmiger 
Korper in einer genau passenden Pfanne uberhaupt nur um seinen groBten 
Durchmesser gedreht werden kann. Soli auch Bewegung um den kleinsten 
Durchmesser móglich sein, so muB man von dem genauen ZusammenschlieBen 
der Flachen absehen. Wenn aber die Flachen nicht genau schlieBen, ist 
immer auch eine gewisse Freiheit zur Drehung um die Langsachse, zur 
„Rollung“ (Rotations- oder Torsionsbewegung) yorhanden. Mithin ist auch 
diese Gelenkform streng genommen nicht ais ein zweiachsiges Gelenk an- 
zusehen, das nur Bewegungsfreiheit vom zweiten Grade gestattet. Doch ist 
dies wiederum dadurch gerechtfertigt, daB die bestehende Rotationsfreiheit 
in den Eigelenken nicht ausgenutzt wird, so daB tatsachlich nur Bewegung 
im Gebiete des zweiten Freiheitsgrades yorkommt.

Das Eigelenk weicht ubrigens auch insofern von den Anforderungen der 
Theorie ab, ais auch bei den Drehungen um den groBten und kleinsten Durch
messer offenbar nicht genau derselbe Punkt im Innern des Gelenkkopfes in 
Ruhe bleibt, denn der Krummungsmittelpunkt liegt fiir den kleinen Durch
messer yiel naher an der Gelenkflache ais fiir die flachere Kriimmung in der 
Richtung des groBen Durchmessers.

Fragt man sich, welche Flachenform bei einem schlieBenden Eigelenk mit der 
geringsten Zusammenpressung des Knorpels eine gegebene Bewegungsfreiheit vom 
zweiten Grade ergibt, so kommt man nach O. Fischer1) auf eine neue besondere 
Eigenschaft dieser Gelenke. Da, wie aus obigem ersichtlich, die Bewegungsbedin- 
gungen fiir Drehung um die grofie und kleine Aehse des Spharoids yerschieden 
sind, ergibt sich fiir alle Bewegungen in den dazwischen liegenden Richtungen 
eine ungleichmafiige Zusammenpressung, dereń Einseitigkeit sich yermindert, wenn 
zugleich mit der Verschiebung der Gelenkflachen aufeinander eine gewisse Rotation 
ausgefiihrt wird. Selbstyerstandlich wird umgekehrt die Elastizitat des Gelenk- 
knorpels bei einem solchen Gelenk stets die betreffende Rotationsstellung heryor- 
bringen miissen, bei der die Zusammendriickung ein Minimum ist. Die Gelenk
form bedingt mithin fiir jede schiefe Bewegung der Gelenkflachen aufeinander 
auch eine gewisse Rotation, dereń GroBe zu der GroBe der Verschiebung in einem 
bestimmten Verhiiltnis steht. Dies ist ganz dasselbe, was von den Bewegungen des

*) O. Fischer, Uber Gelenke von zwei Graden dei- Freiheit, Arch. f. Anat. 
1897, Suppl., S. 242.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 37
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Augapfels unter dem Namen des Listingschen Gesetzes bekannt ist. Man kann 
daher das Ergebnis der Betrachtung einfach so ausdriicken, daB ein in einem Ei- 
gelenk beweglicher Korperteil bei seiner Bewegung das Listingsche Gesetz befolgt.

5. Sattelgelenk.
Ganz dieselbe Bewegungsform wird nun, wie Adolf Fick1) zuerst ge- 

funden hat, noch durch einen anderen Gelenktypus yermittelt, namlich durch 
Gelenke mit sattelfórmigen Flachen, durch „Sattelgelenke“. Die Form dei' 
Flachę ist hier, wie der Name besagt, sattelformig, und zwar ist das ganze 
Gelenk der Beriihrung von zwei mit den Riickenflachen quer aufeinander ge- 
legten Satteln yergleichbar. Es ist also hier keine eigentliche Pfanne vor- 
handen, sondern nur ein in einer Richtung hohler, in der anderen gewólbter 
Riicken. Man kann, da sich das Sattelgelenk hinsichtlich der Bewegungs
form ganz ahnlich wie das Eigelenk verha.lt, das Sattelgelenk auffassen ais 
ein Eigelenk, bei dem an Stelle der in zwei senkrechten Richtungen konvexen 
eifórmigen Flachę die nur in einer Richtung konvexe, in der darauf senk
rechten konkaye Flachę getreten ist. Was yon der Rotationsmóglichkeit 
beim Eigelenk gesagt worden ist, gilt fiir das Sattelgelenk genau ebenso2). 
Was die Lagę des Drehpunktes des bewegten Gliedes betrifft, so folgt aus 
der Kriimmung der Sattelflache, daB der ruhende Punkt bei der Bewegung 
des Gliedes in der Richtung seiner konvexen Krummung ganz wie beim Ei
gelenk in der Mitte dieser Kriimmung, also in dem Gelenkende des bewegten 
Knochens liegt, aber bei Bewegung in der Richtung der konvexen Flachę in 
der Mitte des ruhenden Knochens in der (hier in dieser Richtung konvexen) 
,,Pfanne“. Das einzige gut ausgepragte Beispiel eines Sattelgelenkes bildet 
die Yerbindung zwischen Os Multangulum mahis und Metacarpus pollicis.

Eine andere Form des zweiachsigen Gelenkes ist das freie Zylindergelenk, bei 
dem die Flachen yollkommen zylindrisch sind, und mithin drebende Bewegung um 
eine Achse zulassen, wahrend zugleich die Freiheit besteht, dafi die eine Flachę 
langs der anderen gleiten kann. Diese Gelenkform stellt das RingknorpelgieB- 
beckenknorpelgelenk des Kehlkopfes dar. Sie laBt sich aus dem Typus des Ei- 
gelenkes ableiten, indem man den Zylinder ais eine ins Unendliehe in die Lange 
gezogene Kugelflache auffaBt. In diesem Falle ist die Ubereinstimmung der Gelenk- 
mechanik mit den theoretischen Bedingungen der Bewegungsfreiheit yom zweiten 
Grade eine fast yollkommene zu nennen, da Bewegung um zwei Achsen (die aller
dings nicht durch denselben Punkt gehen, sondern von denen die zur Langsrichtung 
des Zylinders senkrechte in unendlicher Entfernung zu denken) moglich, Rollung 
aber ausgeschlosseu ist.

6. Scharniergelenk, Drehgelenk, Schraubengelenk.
Die Gelenke mit Bewegungsfreiheit yom ersten Grade, oder die ein- 

achsigen Gelenke, sind im Korper viel haufiger yertreten und lassen mehrere 
yerschiedene Formen erkennen.

Eine dieser Formen wird gemeinhin ais Zylinder- oder Walzengelenk 
bezeichnet, doch gibt es wohl nur ein Gelenk mit wirklich zylindrischer Flachę,

*) A. Fick, Uber Gelenke mit sattelfórmigen Flachen, Zeitsehr. f. rat. Med. 
4(1854); Die MedizinischePhysik, Braunschweig 1885. — s) R. du Bois-Reymond, 
Uber das Sattelgelenk, Arch. f. Physiol. 1895, S. 433; Uber die Oppositionsbewegung, 
ebenda 1896, S. 154; Nachtrag in dei- Abhandlung: iiber das Sattelgelenk, ebenda 
1897, S. 426.
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namlich das oben erwahnte GieBbeckenknorpelgelenk. Bei allen iibrigen so
genannten Zylindergelenken ist die angeblich zylindrische Flachę durch eine 
sogenannte Leitfurche in eine Sattelflache yerwandelt. Es wiirde daher in 
vielen dieser Gelenke, gerade wie in einem Sattelgelenk, Bewegung vom 
zweiten Grade der Freiheit stattfinden kónnen, wenn nicht ais ein wesent- 
liches Merkmal der in Rede stehenden Gelenkform starkę und straffe Seiten
bander yorhanden waren, die jede seitliche Bewegung ausschlieBen.

Passender ist daher die von der Bewegungsform hergenommene Be
zeichnung Scharniergelenke (oder mit dem deutschen Kunstwort Gewerbe- 
oder Gewindegelenke). Obschon die Flachę des Gelenkkopfes nicht zylindrisch 
ist, ist sie doch drehrund, jeder Querschnitt hat reine Kreisform, und indem 
dieser Form des Gelenkkopfes die der Pfanne genau entspricht, sichert die 
Beriihrung der Flachen genau in derselben Weise die Lagę einer festen 
Achse im Raume, wie in dem oben besprochenen Falle des Kugelgelenkes die 
Kugelflache die Lagę eines festen Punktes bestimmt. Beispiele dieses Ge- 
lenkes bieten die Fingergelenke, das Sprunggelenk und andere mehr.

Eine zweite Form des einachsigen Gelenkes ist das Zapfengelenk (Dreh- 
gelenk), dessen Mechanismus ganz derselbe ist wie der des Gewerbegelenkes, 
nur daB die Richtung des Knochens, um dessen Bewegung es sich handelt, in 
die Langsrichtung des Zylinders fallt. Statt einer Winkeldrehung um die 
Achse des Gelenkes findet daher eine bloBe Rollung des bewegten Knochens 
um seine eigene Langsachse statt. Bei dieser Form sind Seitenbander nicht 
wesentlich. Das yornehmste Beispiel bildet die Verbindung des Capitulum 
radii mit der Incisur der Ulna und dem Ligamentum anulare.

Diese beiden Formen kónnen dadurch, daB die Leitfurche schief uber 
die Zylinderflache hinzieht, und auf diese Weise einen Schraubengang bildet, 
in zwei Formen des Schraubengelenkes iibergehen. Die Bewegung hat dabei 
die Eigenttimlichkeit, daB sie in Drehung um eine feste Achse besteht, mit 
der zugleich eine Parallelyerschiebung langs der Achse yerbunden ist. Ais 
ein hóherer Grad von Bewegungsfreiheit erscheint aber diese Bewegung nicht, 
weil die Verschiebung auf der Achse nicht frei, sondern durch die schrage 
Leitfurche erzwungen ist. Die Bewegung langs der Achse kann daher nicht 
beliebig zu der Drehung hinzugefiigt werden und yermehrt daher auch nicht 
die Freiheit. Ais Beispiele der ersten Art Schraubengelenke sind zu nennen das 
Sprunggelenk, das indessen beim Menschen mehr einem reinen Gewerbegelenk 
gleicht, das Ellenbogengelenk, bei dem indessen die Schraubenform nur ais 
indiyiduelle Eigentiimlichkeit yorkommtJ). Ais ein Drehgelenk mit Schrauben- 
chąrakter ist nach Henke das gemeinsame Gelenk zwischen Zahnfortsatz 
und Condylen des Epistropheus einerseits und Atlas andererseits aufzufassen.

Wenn der Querschnitt des Gelenkkopfes an Stelle der kreisfórmigen Kriimmung 
eine nach der Streckseite abnehmende Kriimmung zeigt, so daB die Form des 
Querschnittes eine Spiralkurye bildet, so geht das Gewerbegelenk in das so
genannte Spiralgelenk iiber, das die Eigentiimlichkeit hat, daB bei der Streckung 
infolge des zunebmenden Abstandes der Flachę von ihrer urspriinglichen Kriimmungs- 
achse der bewegte Knochenteil yon der urspriinglichen Drehungsachse des Gelenkes 
abriicken muB. Dadurch werden die Seitenbander angespannt und das Gelenk, das 
in der Beugestellung, in der die Beriihrung der Knochen an der Stelle der starksten

') J. W. Hultkranz, Das Ellenbogengelenk und seine Mechanik, Jena 1897, S. 74.
37*



580 Gelenke mit unbestimmten Achsen.

Kriimmung stattfindet, schlottert, steht in der Streckstellung fest. Fiir diesen 
Mechanismus bildet, wenn man von mannigf achen besonderen Verhaltnissen absieht, 
das Kniegelenk ein Beispiel ')•

7. Ginglymarthrodie.
An dieser Stelle mogę ais eine Gelenkform fiir sich die sogenannte 

Ginglymarthrodie erwahnt werden. Diese wird beschrieben ais mit einem 
teils walzenartigen, teils kugelformigen Kopfe yersehen und soli an der Basis 
der Finger zu finden sein. Die hier yorhandenen Gelenkkopfe sind aber, so
weit die Flachenform uberhaupt bestimmbar ist, ganz kugelformig, und wenn 
trotzdem in gebeugter Stellung keine seitliche Bewegung stattfinden kann, so 
liegt dies nicht an der Form der Flachę, sondern daran, dafi sich in dieser 
Stellung die Seitenbander spannen. Der Mechanismus ist also ganz ahnlich 
dem des Spiralgelenkes, nur dafi die Spannung hier nicht durch eine Ab- 
weichung der Flachę von der gleichmaBigen Gestalt, sondern durch eine 
exzentrische Anheftung der Bander heryorgerufen wird.

8. Wackelgelenk, Doppelgelenk, zusaminengesetztes und 
kombiniertes Gelenk.

Soweit entspricht wenigstens ungefahr der Bau der Gelenke einfachen 
Mechanismen, die die mathematischen Bedingungen der Bewegungsfreiheit der 
ersten drei Grade erfiillen. Es kommt nun aber eine Reihe weiterer Gelenk- 
formen vor, die man nicht von diesem Gesichtspunkte aus betrachten kann. 
Bei diesen ist weder die Form des Mechanismus noch die der Bewegung 
irgend einer yorherrschenden Richtung angepal.it. Solche Gelenke werden 
ais Wackelgelenke oder Gelenke mit unbestimmten Achsen bezeichnet. Vom 
mechanischen Standpunkt sind diesen Gelenken zuzurechnen die sogenannten 
Doppelgelenke, bei denen durch Einschiebung eines Zwischenknorpels zwischen 
die beiden Gelenkteile der gangbestimmende EinfluB der Flachenform stark 
beeintrachtigt ist. Andererseits kann durch solehe Einschiebung die Freiheit 
der Bewegung so weit yermehrt werden, dafi sie iiber den dritten Grad hin- 
ausgeht, und zwar gleich bis zum fiinften. Dieser Grad der Bewegungs
freiheit besteht darin, daB ein Punkt des beweglichen Korpers nur innerhalb 
einer bestimmten Flachę bewegt werden kann, wahrend der Korper sich im 
iibrigen frei um diesen Punkt drehen kann. Beim Doppelgelenk besteht ahn- 
liches, insofern der Gelenkkopf auf dem Zwischenknorpel frei beweglich ist, 
und der Zwischenknorpel selbst auf der Pfanne umherzugleiten yermag. Der 
Begriff des Doppelgelenkes kann auch auf solche Falle ausgedehnt werden, 
bei denen an Stelle eines bloBen Zwischenknorpels gróBere Knochenteile 
zwischen zwei Gelenke eingeschaltet sind. Hierbei ist die Zunahme der Be
wegungsfreiheit im eben erórterten Sinne sehr merklich. Ein Beispiel hier- 
yon gewahrt die Einschiebung der Handwurzelknochen zwischen Hand und 
Unterarm. Ais Kennzeichen dieses Falles ist der Umstand anzusehen, daB 
dem eingeschobenen Zwischenstiick keine selbstandige Bewegungen durch 
daran angreifende Muskeln zukommen.

’) W. u. E. Weber, Mechanik der menschlichen Gehwerkzeuge, 2. Teil, 
(Góttingen 1836, § 68.

angepal.it


Wirkung der Schwere auf ein Glied. 581
An diese Darstellung des Doppelgelenkes schliefit sich die Betrachtung 

der Bewegungsweise mehrfacher Gelenke uberhaupt an. Einen Fali solcher 
gemeinsam wirkenden mehrfachen Gelenke bildet die Wirbelsaule mit ihren 
vielen Einzelgelenken. Fiir gewisse Zwecke ist diese Anschauung auch auf 
die Reihe samtlicher Gelenke einer Extremitat zu fibertragen, namlich wenn 
es gilt, die Bewegungsfreiheit des letzten Gliedes der Extremitat zu ermitteln. 
Es ist klar, daB diese sich summiert aus den Bewegungsmóglichkeiten aller 
proximal gelegenen Gelenke, und dafi die dazwischen liegenden Knochen, 
was die blofie Form der Bewegung betrifft, Schaltstiicke darstellen, die dem 
Zwischenknorpel eines Doppelgelenkes analog sind. Yolkmann1) hat zuerst 
die auf diese Weise entstehende Gesamtbeweglichkeit einzelner Korperteile 
untersucht.

Es sind schlieBlich noch zwei Arten der Gelenkverbindung zu nennen, fiir die 
man besondere Bezeichnungen eingefiihrt hat, ohne daB dazu eigentlich Ursache 
war. „Zusammengesetztes Gelenk" nennt man ein Gelenk, in dem mehrere physio- 
logisch unabhangige Mechanismen eine anatomische Einheit bilden, wie z. B. das 
Ellenbogengelenk, das Hand- und FuBgelenk.

„Kombiniertes Gelenk" nennt man solche Gruppen von Gelenken, die gemein
sam einen einheitlichen Mechanismus bilden, obschon sie brtlich getrennt sind. 
Ais Beispiel werden gewóhnlich die Kiefergelenke angefiihrt, doch konnen gerade 
diese auch ais Einzelgelenke bewegt werden. Ein besseres Beispiel bildet das proxi- 
male und distale Gelenk zwischen Radius und Ulna, in denen bei der Pronation 
und Supination gleiohzeitige Drehung stattflndet. Beliebige andere Gelenke, z. B. 
die Hiiftgelenke beim Rumpfbeugen, die Schulter- und Ellenbogengelenke bei 
gleicharmiger Tatigkeit konnen mit demselben Recht ais „kombiniertes Gelenk" zu- 
sammengefaBt werden.

II. Bewegung eines Einzelgliedes gegen den Gesamtkórper 
in einer Ebene.

1. Drehungsmoment der Schwere.
Soli nun die Bewegung eines einzelnen Gliedes gegen den im iibrigen 

starr und unbeweglich gedachten Korper betrachtet werden, so kann diesem 
Gliede durch Vermittelung irgend eines der erwahnten Gelenkmechanismen 
ein verschiedener Grad der Bewegungsmóglichkeit verliehen sein. Die Be
trachtung wird offenbar um so einfacher ausfallen, je geringer die Bewegungs
freiheit des betreffenden Gliedes ist. Es soli daher zuerst die Bewegungs
freiheit vom ersten Grade, also die Bewegung des Gliedes um eine feste 
Gelenkachse, betrachtet werden. Um eine konkrete Vorstellung von einem 
entspreehenden Falle zu gewinnen, denke man sich den ganzen Korper mit 
Ausnahme des einen Ellenbogengelenkes starr und unbeweglich und nur den 
einen Unterarm samt der Hand, ais ein einziges wiederum in sich starr ge- 
dachtes Glied, beweglich, und zwar soli die Beweglichkeit, wie es tatsachlich 
beim Ellenbogengelenk annahernd zutrifft, auf eine Ebene (sagittale Ebene) 
beschrankt sein. Statt auf den menschliclien Korper, an dem die zu be- 
trachtenden mechanischen Verhaltnisse nur in angenahertem Mafie auf- 
gefunden werden, kann man die nachfolgenden Betrachtungen mit Vorteil

') Volkmann, Uber die Drehbeweguug des Korpers, Yirchows Arch. 56, 
467, 1872.
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auf ein Modeli beziehen, das aus einer gróBeren starren Masse (dem Rumpf) 
besteht, an der eine kleinere langliche Masse (der Arm) in einem genau ge- 
arbeiteten Scharnier beweglich befestigt ist.

Um zu móglichst einfachen und bestimmten Vorstellungen zu gelangen, 
sei neben diesen Annahmen nun auch noch die gemacht, daB der Arm ais 
eine einzige, um den Gelenkpunkt in der angenommenen (sagittalen) Ebene 
bewegliche gerade Linie gedacht werde, auf der der Schwerpunkt des Armes, 
der Angriffspunkt der bewegenden Muskelkraft und der Gelenkpunkt selbst 
gelegen sind. Diese Annahmen pflegt man bei den meisten Betrachtungen 
iiber die Bewegung der natiirlichen GliedmaBen vorauszusetzen, indem man 
von der „ Langsachse “ des betreffenden Gliedes spricht.

Es verdient erwahnt zu werden, daB O. Eischer, indem er die Langsachse 
ais die Verbindungslinie zwischen den wirklichen Bewegungsmittelpunkten der End- 
gelenke jedes Gliedabschnittes definierte und die Lagę der Gliedschwerpunkte zu 
diesen Linien bestimmte, so geringe Abweichungen fand, daB die obige Annahme 
fiir die Schwerpunkte ais tatsachlich zutreffend bezeichnet werden darf.

Wenn nun der Korper aufrecht steht und das mit ihm gelenkig ver- 
bundene Glied senkrecht herabhangt, so wirkt die Schwere des Gliedes ais 
eine in dessen Schwerpunkt angreifende lotrecht nach unten gerichtete Kraft. 
Diese Kraft findet in der Befestigung des Gliedes am Gelenk einen Wider
stand, den man sich ais eine genau ebenso stark wie die Schwere in entgegen- 
gesetzter Richtung wirkende Gegenkraft vorstellen kann. Diese beiden Krafte 
heben einander auf, so daB das Glied in Ruhe yerharrt. Der Widerstand 
oder die Gegenkraft wird unmittelbar von dem Korper geleistet, der wiederum 
einen Riickhalt an der Unterlage findet, auf der er steht, so dafi die Schwere 
des Gliedes sich durch den Korper auf die Unterlage iibertragt, oder, wie 
man es gewohnlich ausdriickt, sich zur Schwere des Korpers addiert.

Denkt man sich das Glied nun nicht senkrecht hangend, sondern in einer 
schragen Lagę, so bleibt die Wirkung der Schwere dieselbe, und es besteht 
infolgedessen wie vorhin eine auf das Glied im Schwerpunkt senkrecht nach 
unten wirkende Kraft, und eine gleich groBe im Gelenkpunkt senkrecht nach 
oben wirkende Kraft. Nur heben die beiden Krafte einander in diesem Falle 
nicht auf, sondern sie bilden ein sogenanntes Kraftepaar, dessen Wirkung 
darin besteht, in dem Gliede ein Drehungsbestreben heryorzubringen.

Unter Drehung ist hier Bewegung des Gliedes um eine Querachse zu ver- 
stehen. Dei- Unterarm dreht sich, wenn er gebeugt und gestreckt wird, um die 
Ellenbogengelenkachse. Drehung um die Langsachse wird ais „Rollung" unter- 
schieden.

Die GróBe dieser drehenden Einwirkung heifit das Drehungsmoment des 
Kraftepaares und wird gemessen durch die GróBe der einen Kraft multipli- 
ziert mit dem Abstand der Angriffspunkte der Krafte, senkrecht zur Richtung 
der Krafte gemessen.

Infolge dieses Drehungsmomentes hat das Glied in der gedachten 
schragen Lagę das Bestreben, durch Drehung um den Gelenkpunkt in die 
senkrechte Lagę iiberzugehen. Je mehr sich die schrage Lagę der senk- 
rechten nahert, desto kleiner wird das Drehungsmoment, weil der Abstand 
der' beiden Krafte (senkrecht zu ihrer Richtung, d. h. in diesem Falle wage- 
recht, gemessen) immer kleiner wird.
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Gleichgewicht zwischen Schwere und 
Muskelzug.

Der Muskelzug m ruft im Gelenkpunkt 
eine ihm gleiche parallele entgegengesetzte 
Kraft gm hervor, mit der er ein Kraftepaar 
bildet, dessen Moment m . am das Glied nach 
oben zu drehen strebt. Die Schwere s, die 
im Schwerpunkt des Gliedes wirkt, ruft 
im Gelenkpunkt eine ihr gleiche entgegen
gesetzte parallele Gegenkraft gs hervor, mit 
der sie ein Kraftepaar bildet, dessen Moment 
s. as das Glied abwarts zu drehen strebt.

Dicke der Knochen und der Muskeln

2. Drehungsmoment eines Muskels.
Im lebenden Korper sieht man bekanntlich die GliedmaBen haufig in 

beliebiger schrager Stellung annahernd in Ruhe verharren. In diesen Fallen 
muB durch innere Krafte dem Drehungsmoment der Schwere Widerstand ge- 
leistet werden. Dies geschieht, indem durch die Anspannung der Muskeln 
Zugkrafte ausgeiibt werden, die ein dem 
Drehungsmoment der Schwere gleiches 
aber entgegengesetztes Drehungsmoment 
hervorbringen. Dann heben die beiden 
Drehungsmomente einander gegenseitig 
auf, und das Glied verharrt in Ruhe. Ein- 
facher pflegt man zu sagen, der Zug des 
Muskels halt dem Zug der Schwere das 
Gleichgewicht.

Um die Wirkungsweise eines Muskels 
ganz im allgemeinen zu untersuchen, 
empfiehlt es sich, eine Reihe vereinfachen- 
der Annahmen zu machen f). Ebenso wie 
oben das Glied ais ein starrer Korper, das 
Gelenk ais eine einzige scharf bestimmte 
Achse betrachtet wurde, soli die Muskel- 
wirkung ais eine auf einer einzigen Linie 
wirkende Zugkraft aufgefal.it werden, die 
an einem einzigen Punkte des Gliedes an- 
greift. In Wirklichkeit bestehen zwar ganz 
andere Yerhaltnisse, doch darf man sagen, 
daB in jedem Augenblicke die Wirkung 
selbst gróBerer Muskelgruppen durch eine 
einzige solche ideale lineare Kraft ersetzt 
gedacht werden kann.

Bei der Auffassung des zu bewegenden 
Teiles ais Linie und des bewegenden Muskels 
ais lineare Zugkraft kann eine vollkommene 
Ubereinstimmung zwischen Zugrichtung und 
Richtung des Knochens vorkommen. Diesel- 
Fali ist in Wirklichkeit unmbglich, weil die 
nur eine seitliche Anlagerung, keine absolute Ubereinstimmung der Lagę erlaubt. 
Die Annahme hat aber trotzdem nichts unnatiirliches, sie stellt nur eine Uber- 
treibung der Verhaltnisse dar, die in etwas geringerem Grade auch bei móglichst 
gróBer Annaherung des ziehenden Muskels an den Knochen eintreten.

Denkt man sich den Muskelzug im Schwerpunkte des Gliedes angreifend, 
so ist es klar, daB er, wenn er ebenso stark wie die Schwere senkrecht nach

') Es konnte auffallen, daB in der vorliegenden Darstellung fast ausschlieBlich 
von schematisch vereinfachten Verhaltnissen die Rede ist. Um MiBverstandnisse zu 
vermeiden, sei hierzu bemerkt, daB die Gesetze der Muskelmeohanik, wie sie an an
deren Stellen etwa geradezu am Fali der Muskeln und Knochen erlautert werden, eben 
dieselben sind, die, streng genommen, nur unter den hier ausdriicklich aufgefiihrten 
Yereinfaehungen giiltig sind. Die Abweichungen, die in jedem praktischen Falle 
eintreten, sind verhaltnismafiig leicht fiir den einzelnen Fali in Ansehlag zu bringen. 

aufgefal.it
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oben sieht, der Schwere das Gleichgewicht halten wird. Ist er starker ais 
die Schwere, so wird nur ein Teil des Muskelzuges durch die Schwerkraft 
aufgehoben, ein anderer Teil bleibt wirksam. Dieser strebt das Glied nach 
oben zu ziehen, und ruft, ganz wie vorhin die Schwere, in dem Gelenk eine 
ihm gleiche und entgegengesetzte Druckkraft hervor, mit der er ein Krafte- 
paar bildet, dessen Drehungsmoment gemessen wird durch das Produkt: 
GroBe der Muskelkraft vermindert um die der Schwere multipliziert mit dem 
Abstande (wagerecht gemessen) des Gelenkes von dem Muskel. In diesem 
Falle strebt also das Glied unter dem EinfluB des Muskelzuges sich nach 
oben zu drehen und die Lagę senkrecht nach oben einzunehmen.

In diesem Falle hat der Muskelzug, der starker ist ais die Schwere, ein 
Drehungsmoment erzeugt, das der Schwere entgegengesetzt ist. Wenn nun 
der Muskelzug nicht im Schwerpunkte des Gliedes, sondern wie es meist der 
Fali ist, naher am Gelenkpunkte angreift, so wird dadurch im allgemeinen 
sein Drehungsmoment vermindert, weil der wagerecht gemessene Abstand 
des Muskels vom Gelenkpunkte geringer wird. Auf diese Weise kann die an- 
genommene gróBere Kraft des Muskelzuges gegeniiber der Schwere aus- 
geglichen werden, so dafi Gleichgewicht besteht. Es ist dann eben das 
Drehungsmoment der Schwere, also das Produkt der GróBe der Schwerkraft 
und ihres Abstandes von dem Gelenkpunkte gleich dem des Muskelzuges, 
namlich dem Produkt der (gróBeren) Kraft des Muskelzuges und ihres 
(kleineren) Abstandes vom Gelenkpunkt.

3. Schrager Zug des Muskels.
Bis hierher ist der Muskelzug ais senkrecht nach oben wirkend an- 

genommen worden. In Wirklichkeit pflegt der Muskel, der ein Glied in Be
wegung setzt, vom Rumpf oder einem fixierten oberen Gliede zu kommen, und 
schrag an das Glied anzugreifen.

Es soli nun dieser Fali besprochen werden, dafi der Muskel zwar in der 
senkrechten Ebene, in der das Glied bewegt gedacht wird, verlauft, aber 
nicht senkrecht, sondern schrag, etwa von einem Punkte iiber dem Gelenk 
zu einem Punkte des schrag nach unten hangenden Armes verlauft. Die 
obige Betrachtung laBt sich ohne weiteres auch auf diesen Fali iibertragen, 
wenn man nur beachtet, daB der eine Faktor bei Berechnung des Drehungs- 
momentes, namlich der Abstand des Muskels vom Gelenkpunkt, senkrecht 
auf die Richtung des Muskels gemessen werden muB. Daraus ergibt sich 
fiir die schrage Richtung des Muskels ein kleinerer Abstand ais fiir die lot- 
rechte. Es muB also, damit das Drehungsmoment des Muskelzuges bei 
schrager Zugrichtung ebenso groB wird wie bei senkrechter, die Kraft des 
Muskels gróBer sein. Mit anderen Worten, die Kraft des Muskelzuges 
wirkt bei schragem Zuge weniger stark drehend auf das Glied ais bei 
senkrechtem Zuge ')•

’) In diesem Punkte zeigt sich derVorzug derjenigen Betrachtungsweise, die die 
Lehre vom Drehungsmoment zugrunde legt, gegeniiber der, die von dei’ Anschauung 
der Hebel ausgeht. Im ersten Falle ist das Drehungsmoment bei schragem Zuge 
ohne weiteres auf dieselbe Weise bestimmt wie bei senkrechtem Zuge, im anderen 
Falle muB die Wirkung des schragen Zuges erst nach dem Parallelogramm der 
Krafte zerlegt werden, um die wirksame GróBe des Muskelzuges zu finden.
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Das Drehungsmoment des Muskel- 
zuges k ist in der Stellung I =. k . a, 
in der Stellung II — lc. a', a und a' 
sind aber = b sin a und b sin a'. Das 
Drehungsmoment verhalt sich also 

wie der Sinus des Winkels a.

Geht man nacheinander von der Stellung lotrecht nach unten bis zur 
Stellung lotrecht nach oben die yerschiedenen Stellungen durch, die das Glied 
unter dem EinfluB senkrechten Muskelzuges annehmen kann, so findet man, 
daB fiir gleichbleibende Kraft und Richtung des Muskelzuges die GroBe des 
Drehungsmomentes sich mit dem Abstande des Muskels vom Gelenkpunkt 
andert. Dieser Abstand ist aber gleich dem Abstande des Muskelansatzes 
vom Gelenkpunkt, multipliziert mit dem Sinus des Winkels, den der Muskel- 
zug mit dereń Richtung des Gliedes macht. Wenn die Richtung des Muskel
zuges und die des Gliedes zusammenfallen, wie bei lotrechter Stellung des 
Gliedes, ist der Winkel = 0 oder = 180°, der Sinus mithin = 0, also 
auch das Drehungsmoment gleich Nuli, bei den dazwischen liegenden Stellun
gen nimmt der Winkel die dazwischen liegenden Werte an, und das Drehungs
moment yerandert sich in demselben MaBe wie 
der Sinus des Winkels, oder wie man kurz zu 
sagen pflegt, nach der Sinuskurye.

Diese Betrachtung zeigt, daB unter der An
nahme, die fiir viele Falle annahernd zutrifft, 
daB der Muskel mit unyeranderter Richtung 
und gleichbleibender Kraft zóge, die Kraft, mit 
der der Muskel bewegend auf das Glied einwirkt, 
sich mit fortschreitender Bewegung nach einem 
bestimmten Gesetz (eben dem der Sinuskurye) 
andern wiirde.

Es mag nun gleich hier eine Ubersicht 
iiber die yerschiedenen Umstande eingeschaltet 
werden, durch die sich die in Wirklichkeit 
yorhandenen Verhaltnisse yon den hier an- 
genommenen unterscheiden: 1. In den wirk-
lichen Gelenken ist die Drehachse nicht genau 
bestimmt, sondern andert wahrend der Be
wegung ihre Lagę. 2. Der Muskelansatz liegt 
wegen der Dicke des Knochens und der haufig 
yorhandenen Vorspriinge nicht auf der Langs- 
achse des Gliedes, und daher ist auch der Winkel zwischen Zugrichtung des 
Muskels und Langsachse des Gliedes nicht ohne weiteres gegeben. 3. Die 
Lagę des Ansatzes ist nicht genau anzugeben, weil dieser eine gróBere Flachę 
am Knochen darstellt. 4. Die Zugrichtung der yerschiedenen Teile des Muskels 
kann erheblich yerschieden sein. 5. Die Richtung des Zuges kann durch 
Knochenyorspriinge abgelenkt sein, so daB sie mit der des Muskels nicht 
ubereinstimmt. Es gilt dann der allgemeine Grundsatz, daB der letzte Teil 
der Zugrichtung, zwischen dem bewegten Ansatzpunkt und dem ablenkenden 
Vorsprung, die mafigebende Richtung darstellt. Aber es kann der Fali ein
treten, wie z. B. bei der Schwanzsehne des Biceps, daB die Sehne nur bei 
gewissen Stellungen (beim Biceps die Streckstellung des Unterarmes) auf dem 
Knochenyorsprung ruht, und in anderen Stellungen frei zum Ansatzpunkt 
yerlauft. Dann ist fiir die ersteren Falle die yeranderte Richtung, fiir die 
zweiten die Richtung des Muskels selbst maBgebend, und der Ansatzwinkel, 
mithin dessen Sinus, andert sich nicht nach der einfachen Sinuskurye, sondern 
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nach einer Kurve die aus zwei yerschiedenen Sinuskuryen zusammengesetzt 
ist. 6. Die Kraft des Muskelzuges selbst ist nicht gleichfórmig, sondern 
nimmt, wie Versuche aus der allgemeinen Muskelphysiologie lehren, mit zu
nehmender Yerkiirzung sehr rasch ab.

Durch alle diese Umstande wird die Einwirkung der Muskeln im all
gemeinen in der Weise yerandert, daB das Drehungsmoment sich yerhaltnis- 
rniiBig wenig andert. Wahrend beispiels weise nach dem oben dargestellten 
theoretischen Schema der Muskel bei lotrechter Stellung des Gliedes iiber- 
haupt kein Drehungsmoment ausiibt, ist im praktischen Falle, beim Biceps, 
die Wirkung bei gestrecktem Arm nur etwa um die Halfte schwacher ais 
bei der giinstigsten Stellung’)•

4. Seitlicher Zug des Muskels.
Ebenso wie sich bei der yorhergehenden Betrachtung das Drehungs

moment des Muskels am grbBten zeigte, wenn der Muskelzug senkrecht auf 
die Langsachse des Gliedes gerichtet war, und desto kleiner, je schrager der 
Muskelzug gerichtet ist, ebenso fallt auch das Drehungsmoment kleiner aus, 
wenn der bisher auBer Betracht gelassene Fali eintritt, daB die Richtung des 
Muskelzuges aus der Ebene, in der sich das Glied bewegt, abweicht. Bisher 
ist angenommen worden, daB sich das Glied in einer Sagittalebene bewege, 
und dafi der Muskel ebenfalls seinen Ursprung und Ansatz in dieser selben 
Ebene habe. Nun kann aber ein Muskel auch von einer beliebig seitlich ge- 
legenen Stelle aus an die Langsachse des Gliedes herantreten, und auf diese 
Weise einen im Raum schragen Zug ausiiben. Dieser schrage Zug wird 
ebenso wie in der obigen Betrachtung des Muskelzuges in der Bewegungsebene 
eine gleiche und entgegengesetzte Druckkraft im Gelenk heryorbringen, die 
mit ihm ein Kraftepaar bildet. Aber die Ebene, in der dies Kraftepaar liegt, 
wird nicht, wie oben die Sagittalebene sein, in der die Bewegung stattfindet, 
sondern eine schrage Ebene. Die Wirkung des schragen Zuges wird also die 
sein, ein Bestreben zur Drehung des Gliedes in schrager Ebene hervor- 
zubringen. Der urspriinglichen Annahme gemaB kann sich aber das Glied 
nur in sagittaler Ebene bewegen, weil es durch den Bau des Gelenkes an seit
licher Abweichung gehindert ist. Die Folgę davon ist, das von der drehen- 
den Wirkung des schragen Zuges nur ein Teil zur Geltung kommt, und 
zwar der Teil, der in die Sagittalebene fallt. Man findet daher in 
diesem Falle das wirksame Drehungsmoment des schragen Muskels, indem 
man diejenige Strecke, die GróBe und Richtung seines Zuges darstellt, 
auf die sagittale Ebene projiziert, und das Drehungsmoment der Projektion 
in Rechnung bringt.

Die gleichzeitige Einwirkung mehrerer in der Bewegungsebene oder 
schrag zu ihr angreifendei' Muskeln wird einfach durch Addition ihrer ein
zelnen Drehungsmomente gefunden.

‘) W. Braune und O. Fischer, Die Botationsmomente der Beugeinuskeln 
am Ellenbogengelenk des Menschen, Abhandl. d. math.-phys. KI. d. k. sachs. Ges. d. 
Wissensch. 15 (3), 245, Taf. V.
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III. Bewegung eines Einzelgliedes, das mit dem Korper dureh ein 
mehrachsiges Gelenk yerbunden ist.

1. Zug eines einzigen Muskels.
Alles Vorhergehende bezog sich auf die Bewegung eines Gliedes, das 

mit dem Korper durch ein einachsiges Gelenk yerbunden gedacht war, und 
sich infolgedessen nur in einer (sagittalen) Ebene um die feste Achse des Ge- 
lenkes bewegen kónnte. Dieser Fali tritt annahernd fiir die Gewerbegelenke 
ein, gilt also fiir die meisten der groBen Gelenke des Korpers, namlich Ellen
bogengelenk, Kniegelenk und FuBgelenk. AuBerdem aber ist die Bewegung 
der anderen Gelenke in sehr yielen Fallen auch auf eine Ebene beschrankt, 
wie z. B. die gewohnlichen Bewegungen des Beines fast ausschlieBlich in der 
Sagittalebene vor sich gehen. Daher konnen die Betrachtungen uber die 
Bewegung in der Ebene in viel ausgedehnterem MaBe auf praktische Falle 
angewendet werden, ais die nachfolgenden iiber Bewegung im Raume.

Ist das Glied durch ein Gelenk vom zweiten oder dritten Grade der 
Freiheit mit dem Korper yerbunden, so ist es im Raume beweglich, d. h. es 
kann nicht bloB in einer Ebene gebeugt und gestreckt, sondern auch in den 
auf die erste senkrechte Ebene adduziert und abduziert, und durch alle da
zwischen liegenden Ebenen hindurch und darin umhergefiihrt werden. Diese 
yermehrte Bewegungsfreiheit macht aber in der Form der Bewegung, die 
unter der Einwirkung einer einzelnen Zugkraft (Muskel) entsteht, keinen 
Unterschied. Es móge, wie oben, das Modeli des Korpers aufrecht stehen, 
das Glied wagerecht in der Sagittalebene ausgestreckt sein, und es mogę ein 
Muskelzug in der Sagittalebene yon oben her an das Glied angreifen. Der 
Zug des Muskels strebt den Ansatzpunkt dem Ursprungspunkt zu nahern, 
wenn also der Ursprungspunkt in der Sagittalebene gelegen ist, wie eben an
genommen wurde, bewegt sich der Ansatzpunkt, und mit ihm die Langsachse 
des Gliedes in der Sagittalebene, auch ohne daB von seiten des Gelenkes ein 
Zwang besteht.

Wirkt aber der Muskelzug in einer beliebigen anderen Ebene, so findet 
yermdge der allseitigen Bewegungsfreiheit des Gliedes die Bewegung in dieser 
Ebene statt. Die Bewegung innerhalb dieser, durch die Richtung des 
Muskelzuges bestimmten Ebene geht gerade so vor sich, ais sei das Gelenk 
ein einachsiges, das Bewegung nur in dieser Ebene gestattete.

Die umgekehrte Aufgabe, fiir einen gegebenen Muskelzug die Momente zu 
finden, die er auf drei gegebene Achsen eines dreiachsigen Gelenkes ausiibt, hat 
A. Fick1) ausfuhrlich bearbeitet.

2. Zug mehrerer Muskeln.
Ein wesentlicher Unterschied in der Bewegungsform eines Gelenkes von 

hoherem Grade der Bewegungsfreiheit tritt erst ein, wenn die gleichzeitige 
Wirkung mehrerer Muskeln in Betracht gezogen wird. Wahrend beim ein- 
achsigen Gelenk die Bewegung auf eine bestimmte Ebene beschrankt ist, so

') A. Fick, Spezielle Bewegungslehre in Hermanns Handb. d. Physiol. 1, 
299, Leipzig 1879.
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dafi die Wirkung mehrerer, in yerschiedenen schragen Ebenen liegender 
Muskeln sich nur zu einer Wirkung in der durch das Gelenk yorgeschriebeneu 
(in obiger Darstellung der sagittalen) Ebene summieren kann, wird bei dem 
freieren Gelenk, wie eben ausgefiihrt, die Ebene der Bewegung durch die 
Zugrichtung der Muskeln selbst bestimmt. Sind nun mehrere Muskeln vor- 
handen, so entsteht die Frage, in welcher Ebene das Glied sich bewegen wird. 
Die Auflósung ist gefunden, sobald man erst fiir zwei Zugkrafte in yer
schiedenen Ebenen die gemeinsame Wirkung bestimmen kann, denn man hat 
es dann in der Hand, diese gemeinsame Wirkung mit der einer dritten 
gegebenen Zugkraft zu yereinigen, und so bis zur gemeinschaftlichen Wirkung 
beliebig yieler einzelner Zugkrafte zu gelangen.

Die Vereinigung zweier in beliebigen yerschiedenen Ebenen unter beliebiger 
Richtung auf das bewegliche Glied wirkenden Zugkrafte ist nun in der Weise zu 
bewerkstelligen, daB man erst die beiden gegebenen Zugkrafte durch zwei Zug
krafte ersetzt, die in einem und demselben Punkt der Langsachse des Gliedes an- 
greifen und auf diesem senkreeht stehen. Diese Umformung der gegebenen Krafte 
ist in allen Eallen móglich, weil das Drehungsmoment der Krafte in ihren Ebenen 
aus dem Produkt zweier GroBen, der GroBen der Krafte und ihres Abstandes vom 
Drehpunkt besteht. Wenn man also in dem Drehungsmomente derjenigen der bei
den gegebenen Krafte, die den kleineren Abstand yom Drehpunkt hat, die GroBe 
der Kraft in demselben Mafie yerkleinert, in dem der Abstand yergrofiert werden 
mufi, um dem der anderen gegebenen Kraft gleich zu sein, so hat man nun eine 
Ersatzkraft berechnet, die dasselbe Drehungsmoment besitzt wie die eine gegebene 
Kraft und dabei den gleichen Abstand von dem Drehpunkt hat, wie die andere 
gegebene Kraft. Die Grofie der Drehungsmomente andert sich nun nicht, wenn 
man bei gleichbleibendem Abstande vom Drehpunkt die Richtung der Krafte andert, 
und folglich ist man imstande, die beiden Krafte in ihren Ebenen so zu drehen, 
bis die Strecken, die den Abstand messen, in die Langsachse des Gliedes fallen. 
Dann hat man zwei Krafte, die an demselben Punkte der Langsachse des Gliedes 
senkreeht auf dessen Richtung angreifen, und dereń Wirkung der den beiden 
gegebenen Kraften gleich ist. Die Riehtung und Grofie der Gemeinwirkung beider 
Krafte ist dann nach dem Satze vom Parallelogramm der Krafte ais die Diagonale 
eines Parallelogramms zu finden, das die beiden Krafte zu Seiten hat.

Ist so die gemeinsame Wirkung zweier auf das frei bewegliche Glied 
von beliebigen Stellen aus gleichzeitig wirkender Zugkrafte bestimmt, so gilt 
das Ergebnis nur fiir diejenige Stellung, in der sich das Glied in dem ge
gebenen Augenblick befindet. Denn indem sich das Glied unter dem EinfluB 
der gefundenen Gemeinkraft bewegt, wird sich die Lagę der Muskeln und 
somit auch ihr Abstand vom Drehpunkt im allgemeinen auf ganz yerschiedene 
WTeise yerandern, so dafi auch die gemeinsame Wirkung andere Richtung und 
Grofie annehmen kann. Es ist also schon unter den hier angenommenen 
Voraussetzungen linearer Gliedachsen und gleichartiger Zugkrafte die Be
stimmung der Bewegung eines einzigen starren Gliedes in einem Gelenke 
yon mehreren Graden der Freiheit eine yerwickelte Aufgabe. Es sei nun 
noch ein Punkt erwahnt, der in gewissen Fallen in der Wirklichkeit besondere 
Beachtung yerdient.

Tatsachlich setzen sich die Muskeln nicht ais lineare Zugkrafte an die 
Langsachse des Knochens an, sondern durch Sehnen yon betrachtlicher Dicke 
und Breite an die Oberflache des Knochens, dessen Durchmesser nicht seiten 
von gleicher Grófienordnung ist wie beispielsweise der Abstand des Muskels 
yom Drehungspunkt. Diese Yerhaltnisse kónnen fur die allgemeine Betrachtung 
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meist aufier acht gelassen werden, besonders dann, wenn wenigstens der Ansatz- 
punkt des Muskels in derselben Ebene liegt wie die Langsachse des Knochens 
und der Ursprungspunkt. Gewisse Muskeln aber verlaufen streng genommen 
gar nicht auf die Langsachse des Knochens zu, sondern vielmehr seitlich an 
ihr vorbei, schlingen sich um den Knochen, und sind erst dann in ihrem 
weiteren Verlauf an einer beliebigen Stelle des Knochenumfangs befestigt. 
Dadurch iiben sie auf den Knochen, sofern er Bewegungsfreiheit vom dritten 
Grade besitzt, und sich also um sich selbst zu drehen imstande ist, keine 
unmittelbar bewegende, sondern vermóge ihrer seitlichen (tangentialen) An- 
lagerung eine um die Langsachse drehende, rotierende, torąuierende, „rollende“ 
Wirkung aus. Das vornehmste Beispiel dieser Wirkungsweise bietet die 
Schwanzsehne des Biceps in ihrer Anheftung an den Radius. Andere Bei
spiele sind insbesondere unter den Muskeln zu finden, die vom Rumpf zum 
Oberarm ziehen und dessen Rotation bewirken. Damit indessen durch den 
seitlichen Zug eine Abwickelung der Sehne, also eine Rollung des Knochens 
erfolgt, muli eine Gegenkraft yorhanden sein, die mit der Zugkraft des Mus
kels ein Kraftepaar bildet. Yermag der Knochen dem seitlichen Zuge ganz 
widerstandslos nachzugeben, so entsteht keine Drehung, der Muskel wiirde 
dann wirken, ais griffe er an der Langsachse selbst an.

Dies kann man sich an einem Beispiel aus dem taglichen Leben vergegen- 
wartigen: Liegt ein leichtes Garnknauel auf einer glatten Tischplatte, so kann 
man dureh Anziehen des Fadens das Knauel umherziehen, ohne daB sich der 
Faden abwickelt. Ist dagegen der Faden um einen schweren Gegenstand, sei es 
auch nur eine holzerne Wiekelrolle, gewunden, so wickelt er sich beim Anziehen 
ab. Das Gewicht der Rolle wirkt ais eine in dem Schwerpunkte der Achse 
angreifende Kraft, die dem Zuge des Fadens entgegenwirkt und mit ihr ein drehen- 
des Kraftepaar bildet.

Die Gegenkraft bei der Rollung der Gliedmafien durch die Muskeln wird 
zum Teil durch die Festigkeit der Gelenke, zum Teil auch durch die Schwere 
der Glieder selbst gegeben. Zieht man z. B. am pronierten wagerecht aus- 
gestreckten Arm einer Leiche die Bicepssehne an, so konnte, wenn der 
Unterarm gewichtlos ware, eine einfaehe Bewegung des pronierten Unter- 
armes im Ellenbogengelenk stattfinden. In Wirklichkeit dreht sich zunachst 
der Radius, weil die Schwere ihn in der wagerechten Lagę zuruckhalt, und 
die Beugung beginnt erst, wenn in aufierster Supinationsstellung die Drehungs- 
mbglichkeit erschopft ist.

IV. Dynamische Betrachtung der Bewegung eines Einzelgliedes 
gegen den Korper.

Wird ein einzelnes bewegliches Glied durch vom Korper ausgehende 
Muskeln in Bewegung gesetzt, so entsteht durch die Bewegung selbst eine 
Riickwirkung auf den Korper, der daher, genau genommen, nicht yollkommen 
unbewegt bleiben kann. Man kann sich dies leicht veranschaulichen, wenn 
man bedenkt, dafi der Muskelzug Ursprung und Ansatz einander zu nahern 
strebt, und somit am Ursprung gerade ebenso stark zieht wie am Ansatz. 
Fiir die theoretische Betrachtung kann man geradezu die Wirkung des Muskels 
auflósen in zwei von einander unabhangige gleiche Zugkrafte, die einander 
in der Richtung des Muskels entgegenstreben. Die eine greift am Ursprung, 
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die andere am Ansatz an. Jede ruft durch ihre Einwirkung in dem Gelenk 
eine ihr gleiche entgegengesetzte Druckkraft hervor, mit der sie ein Krafte- 
paar bildet. Diese beiden Kraftepaare streben, jedes mit gleichem aber ent- 
gegengesetztem Drehungsmoment, das eine den Korper, das andere das Glied 
zu drehen.

Muskelzug zwischen zwei gelenkig yerbundenen frei 
beweglichen Gliedern.

Der Muskelzug .11 .V, kann in zwei gleiche entgegen
gesetzte Zugkrafte m und m, zerlegt werden, die jede 
mit einer entspreehenden Gegenkraft g und g\ ein Krafte- 
paar bilden, so daB der Muskelzug heide Glieder gleich- 
maBig zn drehen strebt, mit dem Momente m. a oder 

g . a = m, o, oder g^a^.

Von diesem Verhalten kann man sich anschaulicher ais am Korper selbst an 
einem Modeli iiberzeugen, das aus zwei gleichen, dureh ein Gelenk yerbundenen 
langlichen Massen besteht, und das man sich frei beweglich, etwa auf einer glatten 
Unterlage ruhend oder im Wasser schwimmend, yorstellt. Zwischen den beiden 
Massen sei eine starkę Fedor ausgespannt, und das Gelenk yorlaufig auf irgend 
eine Weise festgestellt, so daB die Feder in gespanntem Zustande yerharrt. Es 
węrde nun plbtzlich das Gelenk frei gelassen, so wird die Feder zusammenfahren, 
und beide gelenkig yerbundenen Teile, „wie ein Taschenmesser klappt“, gegen ein- 

ander gezogen werden. Waren beide 
Teile gleich groB und gleich schwer, 
also meehanisch gleich wertig, so 
wird auch die Bewegung beider 
gleich sein, da yollkommene Sym- 
metrie der Bewegungsbedingungen 
yorliegt. Ganz ebenso yerhalten sich 
Korper und Glied, wenn sie durch 
einen dazwischen ausgespannten 
Muskel in Bewegung gesetzt werden. 

Bei der iiberwiegenden Masse 
des Korpers falit aber dessen Be
wegung imVerhaltnis zu der des 
Gliedes sehr klein aus. Noch 
kleiner wird sie, wenn der Korper 
durch auBere Widerstande unter- 
stiitzt ist, z. B. indem er sich an 
eine Saule lehnt oder auch nur 
fest auf beide FiiBe stellt. Daher 
wird auch fiir gewóhnlich diese 
Wirkung des Muskelzuges ganz 
auBer acht gelassen. Es kommen 
aber Falle vor, wo diese Wirkung 
durchaus nicht bedeutungslos ist.

Wenn beispielsweise der Korper auf einer schmalen Unterlage steht, oder 
sich fortbewegt, kann die Verschiebung infolge der Bewegung eines Gliedes 
ausreichen, den Schwerpunkt iiber die Grenze der Unterstiitzungsflache, 
und den ganzen Korper ins Fallen zu bringen. Zwar der Gesamt- 
schwerpunkt kann, wie im ersten Teil ausgefiihrt worden ist, allein 
durch die Bewegung eines Teiles nicht yerschoben werden, doch bringt 
die Bewegung eines Gliedes zusammen mit den auBeren Widerstanden, die 
der stehende Korper an der Unterstiitzungsflache findet, auch den Gesamt- 
schwerpunkt in Bewegung. Umgekehrt kann man ófter, etwa beim Gehen auf 
der Kante des StraBenbordes, wahrnehmen, daB eine seitliche Bewegung des 
steif gehaltenen Armes den Korper, der schon iiber die Kante hinaus kippen 
wollte, wieder zuriickschiebt. Diese Falle unterscheiden sich aber nur da
durch, daB der EinfluB der Bewegung besonders bemerkbar wird, von den 
unzahligen Fallen, bei denen trotz der Bewegung keine merkliche Stórung 
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des Gleichgewichts eintritt. In allen diesen Fallen muB die Einwirkung der 
Bewegungen jedes einzelnen Gliedes auf den Gesamtkorper durch ent- 
sprechende Regulierung der Muskelspannungen kompensiert werden.

Endlich sei noch ein praktischer Fali erwahnt, der in neuester Zeit durch die 
Erorterung einer pathologischen Erscheinung, des sogenannten Kernigschen Symp- 
toms, besundere Wichtigkeit erlangt hat ')• Die beiden Beine, gemeinsam im Hiift- 
gelenk gegen den Korper bewegt, stellen ein „Glied“ dar, dessen Masse dem 
„Korper“ gegeniiber keineswegs yerschwindet. Liegt ein Menseh flaeh auf dem 
Riicken, und strebt beide Hiiftgelenke zu beugen, so streben die Beugemuskeln 
ebenso sehr den Rumpf zu heben wie die Beine zu heben, und es hiingt nur von 
dem gróBeren oder geringeren EinfluB dei- Schwere auf die beiden Teile des 
Korpers ab, ob eine oder die andere Bewegung eintritt. In der gestreckten Riicken- 
lage iiberwiegt die Sehwere des Rumpfes. Soli dieser ąufgerichtet werden, so muB 
sein Drehungsmoment durch Vorwartsbeugen yermindert, oder das der Beine durch 
auBere Hilfskrafte yermehrt werden.

3. Bewegung eines aus zwei oder mehr gelenkig yerbundenen 
Abschnitten zusammengesetzten Gliedes.

I. Bewegung eines Gliedes mit zwei beweglichen Abschnitten.

1. Wirkung der Schwere.
Der Fali, daB ein einzelnes starres Glied durch ein einziges Gelenk mit 

dem gleichfalls starr gedachten Korper yerbunden ist, kommt in Wirklichkeit 
nur seiten vor, weil die GliedmaBen aus mehreren Abschnitten bestehen, die 
meist gegeneinander beweglich sind. Um die mechanische Bedingung der 
Bewegung der GliedmaBen darzustellen, empfiehlt es sich, wegen der sehr 
mannigfaltigen Bewegungsformen, dereń die Extremitaten an sich fahig sind, 
yorlaufig wiederum von yereinfachenden Bedingungen auszugehen, und die 
Mechanik eines Modells zu untersuchen, dessen Bau dem der oberen Ex- 
tremitat angenahert ist. Mit einer sehr groBen Masse, dem Korper, sei in 
einem festen, einachsigen Gelenk, dem „Schultergelenk“, eine langliche Masse, 
der Oberarm, yerbunden, an dessen Ende wiederum mit einem einachsigen 
Gelenk, dessen Achse der des „Schultergelenkes“ parallel sein soli, eine 
zweite langliche Masse, „Unterarm nebst Hand“, befestigt sein soli. Beide 
Achsen mógen in transyersaler Richtung liegen, so daB die Kette der zwei 
Glieder nur in der Sagittalebene beweglich ist.

Die Mechanik eines derartigen Systems ist unyerhaltnismafiig yerwickelter ais 
die eines einzelnen beweglichen Gliedes. Denn auBer der mannigfaltigeren Beweg
lichkeit kbnnen auch die einwirkenden Krafte, die beim eingelenkigen Gliede immer 
auf gleiche Weise wirken, hier mannigfach yerschieden sein.

Es ist in dieser Beziehung zu unterscheiden zwischen solchen Muskelzug- 
kraften, die zwischen Korper und erstem Glied, zwischen erstem und zweitem Glied, 
und endlich zwisehen Korper und zweitem Glied, mit ITberspringung des ersten 
Gliedes, wirken. Die Wirkungsweise der letzteren Muskeln, die ais zweigelenkige 
bezeichnet werden, bietet an sich eine Reihe yerschiedener Bewegungsmoglichkeiten.

l) J. Grasset, Les nerfs articulomoteurs des membres etc., Revue de Mede- 
cins No. 2, 1903, p. 86.
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Denkt man sich fiirs erste den „Unterarm" im „Ellenbogengelenk" ab- 
gelóst, so stellt der Oberarm ein einziges Glied dar, auf das die Schwere in 
der Weise wirkt, wie oben bei Betrachtung des Einzelgliedes beschrieben 
worden ist, d. h. die im Schwerpunkt des Gliedes angreifende Schwerkraft 
bildet mit der ihr im Schultergelenk entgegenwirkenden Druckkraft des festen 
Gelenkes ein Kraftepaar, das den Oberarm abwarts dreht, bis sein Schwer
punkt lotrecht unter der Schultergelenkachse liegt. Um den Oberarm aus 
dieser Lagę zu heben, bedarf es einer Kraft, die der Schwere entgegen 
arbeitet. Hangt nun an dem Oberarm im Ellenbogengelenk noch das zweite 
Glied, Unterarm nebst Hand, so ist es klar, daB bei der Hebung des Ober- 
arms aus der lotrechten Stellung auch der Unterarm gehoben werden muB. 
Folglich summiert sich zu der Schwerewirkung auf den Schwerpunkt des 
Oberarms auch noch die des gesamten „Unterarm- nebst Hand"-Gewichts, 
und zwar ais eine im Ellenbogengelenk, also in den Verbindungspunkt der 
beiden Massen, angreifende Kraft. Daraus ergibt sich, daB auf den Oberarm, 
wenn er in Verbindung mit dem Unterarm ist, die Schwere so wirkt, ais sei 
auBer der eigenen Masse des Oberarmes, die im Schwerpunkt vereinigt zu 
denken ist, auBerdem die ganze Masse des Unterarmes in ihm yorhanden, 
und im Ellenbogengelenkpunkt yereinigt. Um nun diese doppelte Schwere- 
wirkung auf eine einfachere Form zuruckzufiihren, denke man sich an Stelle 
des Oberarms einen Korper, dessen Gewichtsyerteilung tatsachlich den an- 
gegebenen Bedingungen entsprache, und suche dessen Schwerpunkt auf. Dieser 
muB auf dei’ Verbindungslinie yom Schwerpunkt des Oberarms und Mitte 
des Ellenbogengelenkes liegen und diese Linie nach dem umgekehrten Ver- 
haltnis von Masse des Oberarmes und Masse des Unterarmes nebst Hand 
teilen. Diesen Punkt bezeichnet O. Fischer, der zuerst die hier zu be- 
sprechenden Verhaltnisse untersucht hat, ais den Hauptpunkt des Oberarmes1). 
Die Schwere wirkt also auf den in gelenkigem Zusammenhang mit dem 
Unterarm befmdlichen Oberarm so, ais ob sie in dem Hauptpunkt mit der 
Kraft angriffe, die dem Gewichte des ganzen Armes entspricht.

Ahnlich liegt die Sache fiir den Unterarm. Denkt man sich den Arm 
in wagerechter Stellung, so ist es klar, daB die Schwere, auf alle Teile des 
Unterarmes gleichzeitig wirkend, diesen parallel mit sich selbst, also in wage
rechter Lagę zu Boden fallen machen wiirde. Diese Wirkung laBt sich ais 
Wirkung einer einzigen, im Schwerpunkt angreifenden Kraft darstellen. Nun 
soli aber der Unterarm auBerdem mit dem Oberarm im Ellenbogengelenk yer
bunden sein, und auf den Oberarm, wenn er in wagerechter Lagę ist, wirkt 
die Schwere nach unten drehend ein. Folglich lastet die Schwere des Ober
armes auf dem Ellenbogengelenk, und gerade so wie yorhin fur den Oberarm, 
besteht auch hier eine doppelte Wirkung der Schwere. Die Schwere wirkt 
auch auf den Unterarm so, ais sei auBer der Masse des Unterarms im Ellen
bogengelenkpunkt die gesamte Masse des Oberarms yereinigt. Zur Ver- 
einfachung dieser Anschauung kann man wiederum fiir den Unterarm den 
„Hauptpunkt" berechnen, der den gemeinsamen Angriffspunkt einer die bei
den Schwerewirkungen yereinigenden Kraft darstellt.

*) O. Fischer, Die Arbeit der Muskeln und die lebendige Kraft der Muskeln 
(Habilitationsschrift), Abhandl. d. math.-phys. KI. d. k. sachs. Gesellsch. d. Wiss. 
Nr. 1, 20, 5, 22.
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Diesć Betrachtung gilt nun auch fiir solche Falle, in denen die Masse eines 

■der beiden Glieder durch auBere Widerstande vermehrt ist. Wird beispielsweise in 
der Hand eine Hantel gefiihrt, so wird dadurch die Einwirkung der Schwere auf 
den Unterarm verandert, der Hauptpunkt des belasteten Unterarmes hat eine an
dere Stelle ais der des unbelasteten.

2. Wirkung eingelenkiger Muskeln.
Wenn man an dem beweglichen Modeli, auf das die Schwere in der an- 

gegebenen Weise wirkt, nun die Wirkungen bestimmter Muskelgruppen be
trachten will, so sind mehrere Einzelfiille móglich, die im folgenden nach- 
einander besprochen werden sollen.

a) Ein Muskel, der vom Rumpf zum Oberarm zieht, wirkt auf diesen in 
•der Weise, wie es oben fiir das Einzelglied besprochen ist. Da wir fiir das 
Ellenbogengelenk hier keine Muskeltatigkeit annehmen, es also ais frei be
weglich ansehen, wird Unterarm nebst Hand lotrecht herabhangen (ein Fali,
•der am Modeli in jeder 
Stellung moglich ist, in 
Wirklichkeit wegen der 
Hemmungen der Gelenke 
nur unter bestimmten 
Bedingungen) oder er 
kann auch lotrecht iiber 
dem Ellenbogengelenk 
im Gleichgewicht stehen. 
In beiden Fallen wird 
der Muskel, um eine be- 
stimmte Stellung gegen- 
iiber der Einwirkung der 
Schwere zu erzwingen, 
ein Drehungsmoment 
ausiiben miissen, das 
demjenigen gleich ist, 
das die im Hauptpunkte 
des Oberarmes einwir- 
kende Schwere des gan
zen Armes hervorbringt.

Stellungen, in denen ein eingelenkiger Muskel der Schulter der 
Schwere Gleichgewicht halten kann, I wenn es ein Beugemuskel, 

II wenn es ein Streckmuskel ist.
Es sind je funf Stellungen angedeutet, zwischen denen unendlich viele 
Zwischenstufen eingeschaltet werden kdnnen. — Nach O. Fischer.

b) Ein Muskel, der vom Oberarm zum Unterarm zieht, laBt das Schulter
gelenk frei. Durch gróBere oder geringere Verkiirzung erteilt er dem Ellen
bogengelenk eine mehr oder minder gebeugte oder gestreckte Lagę. In der 
dadurch hervorgebrachten Stellung ist aber der Arm im Schultergelenk frei 
beweglich. Hieraus folgt, dafi der Muskel in diesem Falle nicht unter allen 
Umstanden die gleiche Bewegungsform hervorbringt, sondern je nach den 
auBeren Umstanden dem ganzen Arm eine verschiedene Stellung gibt.

Wirkt beispielsweise auf den Arm, der in der oben angenommenen 
Weise in der Sagittalebene beweglich gedacht werden soli, die Schwere ein, 
so wird er infolge der freien Beweglichkeit des Schultergelenks nur solche 
Stellungen einnehmen konnen, in denen sein Gesamtschwerpunkt lotrecht 
iiber oder unter dem Schultergelenk steht. Der Muskel beeinflufit dann 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 38
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unmittelbar nur die Stellung des Unterarmes gegen den Oberarm, indem er je 
nach seiner Verkiirzung das Ellenbogengelenk mehr oder minder stark beugt 
oder streckt. Im iibrigen stellt sich der ganze Arm unter dem EinfluB der 
Schwere so ein, daB sein Gesamtschwerpunkt unter dem Schultergelenk liegt, 
oder er kann auch bei lotrecht iiber dem Schultergelenk befindlichem Gesamt
schwerpunkt ins Gleichgewicht gebracht werden. Hieraus folgt, daB der 
vom Oberarm zum Unterarm ziehende Muskel nicht imstande ist, dem Unter- 
arm innerhalb des Bewegungsumfanges eine beliebige Stellung zu geben, 
sondern er kann ihm nur eine ganz bestimmte Reihe von Lagen erteilen. 
Fischer hat gefunden, daB in diesen Lagen nicht nur der Gesamtschwer
punkt, sondern auch ein bestimmter unveranderlicher Punkt auf der Liings-

Stellungen, in denen ein eingelenkiger Muskel 
des Ellbogens der Schwere das Gleich
gewicht halten kann, I wenn es ein Beuge- 
muskel, II wenn es ein Streckmuskel ist. 

Es sind je drei Stellungen angedeutet, 
zwischen denen unendlich viele Zwischen- 
stellungen eingeschaltet werden kónnen. 

Nach O. Fischer.

achse des Unterarmes, der ais „Richt- 
punkt“ i) bezeichnet wird, senkreeht unter 
oder uber dem Schultergelenk steht. Die 
Lagę dieses Richtpunktes hangt ab von 
der Lagę der Einzelschwerpunkte vom 
Oberarm und Unterarm, sie andert sich 
daher auch, wenn die Gewichtsverteilung 
eine andere wird. Tragt man z. B. ein 
Gewicht von 25 kg in der Hand, so wird 
der Gesamtschwerpunkt von Arm und 
Gewicht nahezu in die Mitte des Gewichtes. 
fallen. Es werden dann, wie leicht Yer
standlich, bei freiem Schultergelenk, also 
unter alleiniger Wirkung der Ellenbogen- 
muskulatur, nur solche Stellungen des 
Armes móglich sein, bei denen das Ge
wicht genau ubei- oder unter der Schulter 
liegt. Richtpunkt und Gesamtschwerpunkt 
werden in diesem Falle nahe zusammen- 
geriickt sein.

Man kann gegen diese Ausf iihrungen zwei Bedenken. geltend machen, auf 
die einzugehen der Miihe wert scheint. Erstens, wozu die umstandliche Erorterung,. 
die schliefilich lehrt, daB der Schwerpunkt des frei drehbaren Systems iiber oder 
unter den Unterstiitzungspunkt fallen mufi? Hierauf ist zu autworten, daB sehr 
haufig die Bewegung des Unterarmes im Ellenbogengelenk unter dem EinfluB eines 
eingelenkigen, also vom Oberarm zum Unterarm ziehenden Muskels ais Beispiel' 
der Muskelbewegung uberhaupt besprochen wird, und daB dabei immer nur die 
Beugung des Ellenbogens bei unbewegtem Oberarm beschrieben wird, ohne dafi die 
Fixierung des Oberarmes ais besondere Bedingung vorausgesetzt worden ist. Daher 
durfte die Auffassung ziemlich allgemein sein, daB ein eingelenkiger Muskel des. 
Ellenbogengelenks auch in Wirklichkeit die Fahigkeit habe, den Unterarm gegen 
den EinfluB der Schwere aus der lotrecht hangenden Lagę in eine nahezu lotrecht 
aufgerichtete Lagę zu heben. Nach den obigen Ausfiihrungen ist dies aber nicht: 
móglich, sondern in dem Mafie, in dem der Ellenbogen gebeugt wird, dreht sich. 
der Oberarm im Schultergelenk riickwarts, so dafi wenn der Arm seine hóchste 
Beugung erreicht hat, der Unterarm nicht einmal wagerecht steht.

’) O. Fischer, Beitrage zur Muskelstatik. Erste Abhandlung. Uber das; 
Gleichgewicht zwischen Schwere und Muskeln am zweigliedrigen System. Abh. d- 
math.-phys. KI. d. k. sachs. Gesellsch. d. Wiss. 23 (4), 322.
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Der zweite Einwand wiirde lauten: wozu eine so ausfiihrliche Betrachtung 

der eingelenkigen Ellenhogenmuskeln, da es doch nur verhaltnismafiig wenige gibt, 
die obendrein wohl nie fiir sich allein in Tatigkeit treten? Hierauf ist zu ant- 
worten, dafi die Betrachtung streng genommen und in vollem Mafie zwar nur fiir 
eingelenkige Muskeln gilt, dafi aber auch die zweigelenkigen Muskeln an dem Er
gebnis nichts wesentliches andern. Der Biceps z. B. hat ohne Zweifel eine gewisse 
Wirkung auf das Schultergelenk, sie ist aber unyerhaltnismafiig schwacher ais das 
Drehungsmoment, das er auf den Ellenbogen ausiibt, oder kurz gesagt, obschon 
eigentlich ein zweigelenkiger, wirkt er ungefahr’ wie ein eingelenkiger Muskel. 
Daher sind auch die obigen Ausfiihrungen tatsachlich fiir den praktischen Gebrauch 
des Armes mafigebend.

3. Zweigelenkige Muskeln.
Dies fiihrt auf die Betrachtung der Wirkungsweise der zweigelenkigen 

Muskeln iiberhaupt. Ais solche bezeichnet man Muskeln, die iiber .zwei Ge
lenke hinweg, beispielsweise yom Rumpf unmittelbar zum Unterarm ziehen.

Diese Art Muskeln sind vor 0. Fischer fast ausschlieBlich in der 
Weise untersucht worden, daB man je eines der beiden Gelenke ais festgestellt 
ansah, und dann die Wirkung des Muskels auf das andere allein wie die 
eines eingelenkigen Muskels untersuchte. Aus dieser Betrachtungsweise 
ergab sich eine wichtige Lehre, namlich die von der „relatiyen Langeninsuffi- 
zienz“ der zweigelenkigen Muskeln’). Da das Verkurzungsvermógen aller 
Muskeln eine bestimmte Grenze hat, und die Kraft, mit der sie sich yer- 
kurzen, mit fortschreitender Yerkiirzung schnell abnimmt (Schwannsches 
Gesetz), so hangt die Leistungsfahigkeit jedes Muskels in gewissem Grade 
von der Lange ab, die er im Augenblick hat. Bei zweigelenkigen Muskeln 
wird die Lange durch die Stellung beider Gelenke bestimmt, und folglich 
kann es kommen, daB, wenn das eine Gelenk eine solche Stellung einnimmt, 
in der der Muskel schon betrachtlich yerkiirzt ist, das Verkurzungsvermogen 
oder wenigstens die Kraft mit der der Muskel sich weiter yerkiirzt, unzu- 
reichend sind, das zweite Gelenk in Bewegung zu setzen.

So z. B. kann die Streckung des Unterschenkels mit grófier Kraft ausgefiihrt 
werden, wenn der Rectus femoris durch Riickwartsneigen des Beckens gespannt 
wird, es tritt eine Schwachung seiner Wirkung durch relatiye Insufflzienz ein, 
wenn das Becken yorwarts geneigt ist. Diesen Fali machten sieh die Chirurgen 
bei der Beposition der Patellarfraktur zunutze, die deshalb in sitzender Stellung 
des Patienten ausgefiihrt werden soli. Die meisten ais relatiye Langeninsufflzienz 
betrachteten Falle diirften indessen nicht ausschliefilich so einfaeh zu erklaren sein.

Es kann ferner bei den zweigelenkigen Muskeln auch eine absolute 
Langeninsufflzienz eintreten, die darin besteht, daB der Muskel bei gewissen 
Stellungen des einen Gelenkes nicht lang genug ist, die Bewegung des an
deren Gelenkes in vollem Umfang zuzulassen.

Dies zeigt sich beispielsweise an den Fingerstreckern, die bei stark gebeugtem 
Handgelenk zu sehr gespannt sind, um auch noch eine yóllige Beugung der Finger 
zuzulassen. Daher kann man einem widerstrebenden Gegner einen Gegenstand 
leicht aus der geschlossenen Hand herausnehmen, wenn man zuerst sein Hand
gelenk in gebeugte Stellung gebracht hat.

l) Th. W. Henke, Zeitschr. f. rat. Med. 33 (3), 141 und C. Hueter, 
Yirchows Arch. 28, 273; 46, 37.

38*
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So wichtig diese Betrachtungen iiber die Langenverhaltnisse der zwei
gelenkigen Muskeln in ihrer Abhangigkeit von der jeweiligen Stellung eines 
Gelenkes sind, so geben sie doch keinerlei AufschluU iiber die eigentliche 
Wirkung dieser Muskeln, die sie eben nur dann entfalten, wenn sie auf 
beide Gelenke gleichzeitig wirken.

Die Wirkungsweise der zweigelenkigen Muskeln mag nun wiederum an 
dem besonderen Fali des Modelles von Rumpf und Arm besprochen werden, 
an dem ein zweigelenkiger Muskel vom Rumpf aus, iiber Schulter und Ellen
bogengelenk zum Unterarm ziehen mogę. Man kann sich dann den Muskel
zug, wie schon oben angegeben, in zwei unabhangige gleiche und entgegen- 
gesetzte Krafte zerlegt denken, von denen die eine am Ursprung, die andere 
am Ansatz, beide in der Richtung des Muskels und in entgegengesetztem 
Sinne ziehen. Der Zug am Ursprung bringt, da der Korper feststehend ge- 
dacht ist', keine in Betracht kommende Wirkung hervor. Der Zug am An
satzpunkt strebt das untere Glied (den Unterarm) zu bewegen und bringt 
dadurch im Ellenbogengelenk eine ihm gleiche, parallele und entgegengesetzte

Schematische Darstellung der Wirkung eines zweigelenkigen Muskels nach O. Fischer.
Der zwischen den beweglichen Gliedern I und III ausgespannte Muskel tibt an seinen Endpunkten 
gleiche und entgegengesetzte Zugkraf te, -f- K und — K aus, die in den Gelenkpunkten parallele gleiche 
und entgegengesetzte Gegenkrafte wecken. Auf jeden der drei Korper I. II, III wirkt infolge des 
Muskelzuges ein Kraftepaar, dessen Drehungsmoment gegeben wird durch die GroBe der Kraft K, 
multipliziert mit dem Abstande senkrecht zwischen den Richtungen der parallelen Gegenkrafte. Dieser 
Abstand ist in dem dargestellten Falle am groBten fiir den Korper I, am kleinsten fur den Korper II.

Druckkraft hervor, die mit ihm ein Kraftepaar bildet, durch das das Dre
hungsmoment des Muskels auf den Unterarm gegeben ist. Die Druckkraft 
selbst aber erfordert eine entsprechende Gegenwirkung des Oberarmes, die 
ihrerseits in ganz derselben Weise eine Gegenkraft im Schultergelenk erzeugt 
und gemeinsam mit dieser ein Kraftepaar darstellt, das den Oberarm bewegt. 
Wenn der Oberarm der Richtung des Muskelzuges genau parallel ist, fallen 
die ersterwahnte Druckkraft im Ellenbogengelenk und die ihr entsprechende 
Gegenwirkung auf das Schultergelenk beide genau in die Richtung des 
Oberarmes, und das Drehungsmoment dieses zweiten Kraftepaares ist mithin 
gleich Nuli. In diesem Fali strebt also der zweigelenkige Muskel allein eine 
Drehung des Unterarmes im Ellenbogengelenk hervorzubringen.

Zu den Fallen, in denen zwei untereinander gelenkig verbundene Glieder- 
massen an einer grSBeren dritten Masse beweglich sind, zahlen nun nicht allein die
jenigen Bewegungen, die etwa der Arm, bestehend gedacht aus Oberarm und 
Unterarm mit Hand, in der Schulter frei beweglich, oder das Bein, bestehend ge- 
daeht aus Oberschenkel und Unterschenkel mit FuB, in der Hiifte frei beweglich, 
ausfiihrt — sondern man kann unter den gleichen Gesichtspunkten auch diejenigen 
Bewegungen betrachten, in denen der Gesamtkorper in zwei in sieh starre, unter
einander bewegliche Abschnitte zu zerlegen ist, und in einem bestimmten festen 
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Punkte beweglich befestigt ist. Eine solche Bewegung ist z. B. die Erhebung des 
Korpers auf die Zehenspitzen beim Stehen. Die beiden FuBgelenke kbnnen hierbei 
ais ein einziges Gelenk mit transversaler Achse angesehen werden, durch das zwei 
in sich starre Massen, namlich einerseits die beiden FiiBe bis zu den Ballen, an
dererseits die Beine mit Rumpf, Kopf und Armen, beweglich yerbunden sind. Von 
diesem zweigliedrigen System, das den ganzen Korper umfaBt, bleibt wahrend der 
Bewegung eine Stelle, namlich die Beriihrungsstelle der FuBballen mit der Erde 
in Ruhe, man kann also diese Stelle ais eine gelenkige Verbindung mit einem 
festen Punkte der Unterstutzungsflache ansehen. Auf diese Weise ergibt sich eine 
yollkommene Analogie zwischen dem Kall, daB der Korper, auf dem FuBballen 
durch Wirkung der Wadenmuskulatur auf das FuBgelenk im Gleichgewicht ge- 
halten und gehoben wird, und dem oben besprochenen Fali, dafi der Arm oberhalb 
der Schulter dureh Wirkung eines eingelenkigen Streckmuskels auf das Ellenbogen
gelenk im Gleiehgewicht gehalten und emporgestreekt wird.

Gleichgewicht besteht in beiden Fallen nur, solange der gemeinsame Schwer
punkt iiber dem Unterstiitzungspunkt liegt. Im Falle des Erhebens auf die Zehen 
ist der gemeinsame Schwerpunkt der beiden beweglichen Glieder des Systems, also 
der beiden FiiBe einerseits, des iibrigen Korpers andererseits, nicht wesentlich von 
dem des Korpers ohne die FiiBe yerschieden. Daher kann die oben gegebene Be- 
dingung fiir Gleichgewicht einfach dadurch ausgedriickt werden, daB gesagt wird: 
Der Schwerpunkt muB iiber den Fufiballen yerlegt werden.

Es ist leicht einzusehen, daB in genau derselben Weise eine Reihe yon an
deren Bewegungen, wie z. B. Beugen und Strecken des Oberkbrpers um die Hiift- 
achse beim Stehen, oder Heben und Senken beider geschlossener und gestreckter 
Beine aus dem gestreckten Hangę an beiden Armen unter den Gesichtspunkt der 
Bewegung eines frei hangenden Systems von zwei untereinander beweglichen Gliedern 
gebracht werden kónnen.

II. Betrachtung der dynamischen Verhaltnisse.

Eingelenkige Muskeln.
a) Die Wirkung der Muskelziige an einer Kette von zwei beweglich 

yerbundenen Gliedern (Oberarm und Unterarm) sind noch betrachtlich ver- 
wickelter, sobald man die durch die Bewegung selbst entstehenden Wider- 
standskrafte in Betracht zieht. Hierbei ist die Bewegung am besten in 
einer wagerechten Ebene darzustellen, damit die Anschauung nicht durch 
die Erdanziehung gestórt werde, die mit den in Rede stehenden Vorgangen 
nichts zu tun hat. Die beiden nur durch ein Gelenk (Schultergelenk) fixierten, 
gegeneinander beweglichen Massen stellen im gewissen Sinne ein freies 
Massensystem mit durch innere Krafte unveranderlichem Schwerpunkt 
vor. Ais innere Krafte dieses Systems sind offenbar solche Muskelziige an- 
zusehen, die vom Oberarm zum Unterarm ziehen. Diese yermógen also den 
Schwerpunkt des Systems nicht zu yerlegen. Nun gilt aber der Satz von 
der Unyeranderlichkeit des Schwerpunktes nur fiir ganz freie Systeme, und 
das hier behandelte ist im „Schultergelenk11 fixiert. Diese Fixierung wirkt, 
sobald sie beansprucht wird, wie eine auBere Kraft, die eben die bean- 
spruchende Kraft aufhebt, und diese auBere Kraft kann ais solche auf den 
Schwerpunkt des Systems einwirken. Da aber diese Einwirkung stets vom 
Schultergelenk ausgeht, kann auch der Schwerpunkt des Systems nur in der 
Richtung auf das Schultergelenk zu und von ihm fort bewegt werden. 
Dieser Betrachtung entspricht dann auch der Befund bei Bewegungen des 
Armes durch innere Krafte, d. h. durch Muskeln, die zwischen Oberarm
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und Unterarm ausgespannt sind. Ein solcher Muskel kann unmittelbar nur 
Beugung oder Streckung des Ellenbogens hervorbringen. Bliebe der Ober
arm in Ruhe und der Unterarm allein fiihrte etwa die Beugung aus, so 
wiirde der Gesamtschwerpunkt des Armes an eine ganz andere Stelle, und 
zwar weiter nach vorn verlegt werden. Dies wiirde den oben angegebenen 
allgemeinen Grundsatzen widersprechen, und tatsachlich findet daher die Be
wegung in der Weise statt, daB der Oberarm gleichzeitig mit der Bewegung 
des Unterarmes eine Riickwartsdrehung in der Schulter ausfiihrt, so daB der 
Gesamtschwerpunkt seine Lagę im Raume annahernd beibehalt. Nur annahernd, 
weil er allerdings bei der Beugung dem Schultergelenk betrachtlich naher 
riickt, aber dies Nalierriicken geschieht auf gerader Linie, so daB man sagen 
kann, der Schwerpunkt bleibt auf demselben Radius eines um das Schulter
gelenk beschriebenen Kreises. Um den ganzen Vorgang handgreiflich aus- 
zudriicken, kann man sagen: die Beugebewegung des Unterariries iibt auf den 
Oberarm einen RiickstoB aus, der den Oberarm in bestimmtem Verhaltnis zur 
Bewegung des Unterarmes riickwarts treibt.

Umgekehrt liegt die Sache bei der Streckbewegung.
Aus der obigen Betrachtung geht hervor, daB diese Bewegung des Ober

armes durch eingelenkige Ellenbogengelenkbeuger oder -Strecker von der 
Masse der Glieder selbst abhangt. Aus diesem Grunde ist auch die Kraft, 
mit der die Bewegung des Oberarmes stattfindet, von der GroBe der bewegten 
Massen abhangig, und man konnte deshalb geneigt sein, da die Masse des 
ganzen Armes keine sehr groBe ist, die ganze Bewegung fiir unwichtig zu 
halten. Dagegen ist geltend zu machen, daB bei Bewegungen gegen Wider>- 
stande diese eine entsprechende Vermehrung der Masse darstellen, und wenn 
z. B. durch eingelenkige Ellenbogenbeuger ein mit der Hand gehaltener 
wagerechter Strick, der an einer starken Feder befestigt ist, angezogen wird, 
dreht sich der Oberarm, obschon der Annahme nach keine Muskeln vom 
Rumpf aus auf ihn wirken, mit einer ebenso groBen Kraft riickwarts wie die 
ist, mit der der Unterarm seine Beugebewegung ausfiihrt.

b) Zieht man ebenso die Widerstande, die die Massen der Glieder der 
Bewegung entgegensetzen, bei der Betrachtung derjenigen Muskeln inRechnung, 
die vom Korper an das erste Glied (Oberarm) gehen, so ergibt sich ebenfalls 
eine Wirkung auf das anscheinend frei gelassene Ellenbogengelenk. Stellt 
man sich den Arm in gebeugter Haltung vor und denkt sich den Oberarm 
durch einen Schultermuskel im Sinne einer Riickwartsdrehung bewegt, so 
wird er den Unterarm nach sich ziehen miissen. Dieser passiven Bewegung 
setzt das Beharrungsvermogen des Unterarmes einen Widerstand entgegen, 
der ais eine im Schwerpunkt des Unterarmes angreifende, dem im Ellenbogen
gelenk erfolgenden Zuge entgegengesetzt gleiche Kraft betrachtet werden 
kann. Dadurch entsteht ein Kraftepaar, das den Unterarm dreht, und zwar 
je nach der Anfangsstellung entweder im Sinne der Beugung oder der 
Streckung. War der Arm spitzwinkelig gebeugt, so wird sich beim Zuruck
ziehen des Oberarmes der Beugungswinkel óffnen, war der Arm stumpfwinkelig 
gebeugt, so wird er starker gebeugt werden. Ebenso wie vorhin Muskeln 
zwischen Oberarm und Unterarm Bewegungen im Schultergelenk hervor- 
riefen, rufen hier Muskeln der Schulter Bewegungen im Ellenbogengelenk 
hervor.



Dynamik im mehrgliedrigen System. 599
Auf diese Weise erklart sich ein Paradoxon, das am Proschsehenkel leicht 

anschaulich gemacht werden kann, dafi namlich ein Streckmuskel unter Umstanden 
zum Beuger werden kann. Der Quadriceps cruris ist im allgemeinen Strecker des 
Unterschenkels, er ist aher zugleich Beuger des Oherschenkels. Ist das Knie nahezu 
gestreckt, der Oberschenkel in mittlerer Beugung, und der Quadriceps wird plótz- 
lieh inneryiert, so uberwiegt die beugende Wirkung auf den Oberschenkel, der sich 
stark bewegt und den Unterschenkel so stark mitzieht, daB eine Beugung im Knie 
eintritt.

Es kann wohl hier wiederum das Bedenken auftreten, ob solche gering- 
fiigige Krafte, wie die des Beharrungsyermógens des Unterarmes, die wohl 
ein ganz frei gedrehtes Glied in Bewegung setzen konnen, im Vergleich zu 
der Leistung der Muskeln aber verschwindend sind, uberhaupt der Erwahnung 
wert seien. Und ebenso kann hier wiederum gefragt werden, was es fiir 
einen Sinn hat, Bewegung des Ellenbogengelenks durch Schultermuskeln zu 
•erórtern, wahrend doch das Ellenbogengelenk seine eigenen starken Beuger 
und Strecker besitzt. Gerade hier kann dieser Einwand am kraftigsten 
zuriickgewiesen werden, Weil die Kraft der Schultermuskeln die der Arm- 
muskeln um soviel iibertrifft, daB die erwahnte passive Bewegung des Ellen- 
bogengelenkes fiir die Leistungen des Korpers von allergróBter Bedeutung 
ist. Viele Verrichtungen beruhen auf anhaltendem starken Ziehen mit den 
Handen, das durch Beugung im Ellenbogen und, wie dies gezeigt worden 
ist, ebensowohl durch Beugung in der Schulter zustande kommt. In allen 
diesen Fallen wird gewóhnlich nur die Leistung der Ellenbogenbeuger ge- 
wiirdigt und die Bewegung daher ais eine Leistung der Armmuskeln ange- 
sehen. In allen diesen Fallen verrichten aber in Wirklichkeit die Schulter
muskeln einen sehr groBen, vielleicht den groBten Teil der Arbeit.

Fiir das Verstandnis fiir die gemeinschaftliche Wirkung dieser beiden 
Muskelgruppen ist es jedenfalls von Bedeutung, festzuhalten, daB ebensowohl 
aktive Bewegung der Schulter passiye Bewegung im Ellenbogengelenk, ais 
aktive Bewegung im Ellenbogengelenk passive Bewegung des Schultergelenks 
heryorbringt.

III. Bewegung eines aus drei oder mehr gelenkig yerbundenen 
Abschnitten bestehenden Gliedes.

1. Die Einwirkung der gelenkig yerbundenen Glieder aufeinander.
Die Lehre von der Mechanik gelenkig yerbundener Gliederketten, die 

bis hierher auf die yon zwei gelenkig yerbundenen und in einem Endpunkt 
gelenkig befestigten Gliedern eingeschrankt worden ist, braucht nun bloB 
auf drei, yier oder mehr Glieder ausgedehnt zu werden, um samtliche Bewe
gungen des Korpers zu umfassen. Steht z. B. der Korper auf dem Ballen 
eines FuBes, so werden die mechanischen Bedingungen des Rumpfes die des 
yierten Gliedes einer solchen Kette darstellen, die aus den Einzelgliedern 
FuB, Unterschenkel, Oberschenkel, Rumpf besteht. Wurden in derselben 
Stellung Bewegungen des Kopfes oder der Arme in Betracht gezogen, so wiirde 
noch ein fiinftes, allenfalls ein sechstes oder siebentes Glied hinzukommen.

Die Betrachtungsweise, die alle diese Aufgaben allgemein zu lósen 
gestattet, ist folgende: Jedes einzelne Glied einer Kette aneinandergehangter 
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Massen kann ais ein frei im Raum beweglicher Korper angesehen werden,. 
auf den eine Anzahl yerschiedener auBerer Krafte einwirken. Unter diese 
Krafte sind die Druckwirkungen einbegriffen, die von den benachbarten 
Gliedern der Kette auf das zu untersuchende Glied in dessen Gelenkpunkten 
ausgeiibt werden. In derselben Weise wie oben fiir die Einwirkung der Schwere 
oder des Muskelzuges auf den mit dem „Unterarm11 yerbundenen Oberarm 
das Gewicht oder das Beharrungsyermógen des Unterarmes ais eine im Ell- 
bogengelenk einwirkende Kraft in Betracht gezogen werden muBte, miissen 
zu den auf ein mittleres Glied in einem mehrgliedrigen System wirkenden 
Kraften die Massenkrafte der an den Endpunkten mit ihm yerbundenen 
iibrigen Glieder gerechnet werden. Dies gilt natiirlich nicht nur fiir den 
Fali, daB es sich um ein Endglied handelt, yielmehr muB die Wirkung des 
Endgliedes zu der des yorletzten, und wiederum die entstehende Wirkung zu 
der des yorvorletzten und so fort hinzugenommen werden, bis man an das 
zu untersuchende Glied herankommt. Diese umstandliche Betrachtung wird 
nun dadurch sehr abgekiirzt, daB sich dabei die Massenwirkungen einfach 
summieren. Mithin kann man die ganzen auf ein beliebiges Glied wirkenden 
Druckkrafte der iibrigen Glieder bis zum Ende der Kette einfach so aus- 
driicken, dafi man sich die gesamte Masse der betreffenden Glieder im End- 
punkte des zu untersuchenden Gliedes yereinigt denkt. Ebenso ist oben die 
Masse yon Unterarm und Hand im Ellenbogengelenk konzentriert gedacht 
worden. Dies gilt natiirlich ganz allgemein fiir jede beliebige Kette gelenkig 
yerbundener Massen und bezieht sich daher ebensowohl auf die peripherie- 
warts gelegenen Teile der menschlichen GliedmaBen ais auch auf den Rumpf 
und die yon da aus weiter zu zahlenden anderen GliedmaBen. Um beispiels
weise die Bewegungsbedingungen fiir den reehten Oberschenkel ais frei im 
Raum beweglichen Korper zu finden, muB man sich im Kniegelenksmittel- 
punkt die Masse yon rechtem Unterschenkel und FuB yereinigt denken, im 
Hiiftgelenksmittelpunkt die Masse von Rumpf, Kopf, Armen und linkem 
Bein. Es ist dann fiir die mechanische Betrachtung gleichsam der ganze 
Korper auf den Oberschenkel reduziert, und daher bezeichnet O. Fischer 
der diese Anschauung eingefiihrt hat, das so entstehende theoretische Ge
bilde ais das „reduzierte System“ des Oberschenkels. Diesem reduzierten 
System kommt natiirlich wie jedem Massensystem ein einziger Schwerpunkt 
zu, der „Hauptpunkt11 des Oberschenkels, der sich ergibt, wenn man den 
gemeinsamen Schwerpunkt des Oberschenkels selbst, des auf die angegebene 
Art belasteten Kniegelenkes und des auf die angegebene Art belasteten 
Hiiftgelenkes aufsucht. Alle auf den Oberschenkel in Wirklichkeit, das heiBt, 
bei seiner natiirliehen Verbindung mit dem Korper einwirkenden Krafte 
wirken auf ihn so, wie sie auf das reduzierte System des Oberschenkels 
wirken wurden. Auf das reduzierte System ais auf einen einfachen starren 
Korper kónnen aber alle beliebigen Krafte nur zwei Wirkungen ausiiben, 
namlich entweder seinem Schwerpunkt, also dem Hauptpunkt, eine geradlinige 
Bewegung zu erteilen, oder aber das System um den Hauptpunkt zu drehen. *

*) O. Fischer, Die Arbeit der Muskeln und die lebendige Kraft des mensch
lichen Korpers (Habilitationsschrift). (Abhandl. d. math.-physik. KI. d. Kbnigl. 
Sachs. Ges. d. Wiss. 21, 22).
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In umgekehrter Reihenfolge dient nun diese ganze Lehre dazu, aus den 
bei irgendweleher Bewegungsform, die man beobachtet hat, tatsachlich statt- 
findenden Lageyeranderungen eines beliebigen Gliedes die Richtung und 
GroBe der Krafte zu bestimmen, die diese Bewegungsform hervorbringen. 
Samtliche auf jedes Glied wirkenden Krafte miissen sich zu zwei Posten sum- 
mieren, dereń einer gerade geniigt, dem Hauptpunkte des betreffenden 
Gliedes diejenige geradlinige Bewegung zu erteilen, die aus der Beobach
tung bekannt ist, und dereń andere ein Kraftepaar darstellt, dessen Drehungs
moment gerade ausreicht, dem reduzierten System eine Drehung von der 
beobachteten GróBe zu erteilen.

2. Untersuchung der Muskeltatigkeit bei der Bewegung.
Wenn auf diese Weise die im Korper wirkenden Krafte erkannt 

worden sind, so bleibt die weitere Frage zu beantworten, wie sich die be- 
treffende Leistung auf die einzelnen Muskeln yerteilt.

Hierbei ergibt sich sogleich, daB die Muskeln nicht nach der morpho- 
logischen Einteilung der Anatomie, sondern nach physiologisch-mechanischen 
Gruppen zusammengefaBt werden miissen *).

Die einzeln benannten Muskeln stellen nur morphologische Einheiten dar, 
physiologisch betrachtet bilden sie eine gemeinschaftliche Masse, die fiir 
jeden besonderen Fali beliebig einzuteilen ist. Dabei ist es gleich, ob ein 
anatomisch bestimmter Muskel in mehrere physiologische Muskeln geteilt wird, 
oder ob mehrere anatomisch bestimmte Muskeln und Teile solcher Muskeln 
zu einem physiologischen Muskel zusammengefaBt werden. Diese physio
logische Gruppierung der Muskeln ist aber immer nur fiir eine ganz bestimmte 
Bewegung, ja nur fiir eine bestimmte Stellung im Laufe der Bewegung 
giiltig. Jede dauernde, allgemein giiltige Einteilung der Muskeln nach ihrer 
Funktion ist ein Schema, das den Tatsachen Gewalt antut.

Diese Lehre hat Duchenne * 2) wiederholt mit seinem Satze ausgesprochen: 
„L’action musculaire isole n’est pas dans la naturę11, und mit der Beobach
tung bestatigt, daB die Reizung anatomisch bestimmter einzelner Muskeln 
ganz unnatiirliche Bewegungen hervorruft.

*) R. du Bois-Reymond, Spezielle Muskelphysiologie. Berlin 1903, S. 245. —
2) G. B. Duchenne (de Boulogne), Physiologie des Mouyements. Paris 1867,
p. 818. — 3) R. du Bois-Reymond, Uber das angebliche Gesetz der reziproken 
Inneryation antagonistischer Muskeln. Arch. f. Physiol. 1902, Supplbd. S. 43.

Die neueren Versuche, bestimmte Gesichtspunkte fiir die physiologische 
Gruppierung der Muskeln zu gewinnen, sind ebenso einseitig schematisierend 
wie die altere Vorstellung. Wenn beispielsweise die Verteilung der Muskeln 
um die einzelnen Gelenke mit der Lagę der Bogengangsebenen in Beziehung 
gebracht wird, so miiBte dieser Zusammenhang offenbar ebensowohl fiir die 
Tiere wie fiir den Menschen gelten. Es miiBte demnach die Gruppierung 
der Muskeln um die Gelenke bei allen Tieren, dereń Bogengangsebenen 
gleichartig sind, die gleiche sein, obschon Verwendung und Bewegungsumfang 
der GliedmaBen bei den yerschiedenen Tieren yollig yerschieden sind. Aus 
dem Gesagten geht insbesondere auch hervor, daB die Begriffe Synergisten 
und Antagonisten immer nur fiir einzelne bestimmte Falle gelten kónnen 3). 
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Es ist weiter oben gezeigt worden,. wie Schultermuskeln und Ellenbogen- 
muskeln gemeinsam tatig sind, um den Arm zu beugen. Es hangt aber von 
der jeweiligen Stellung des Oberarmes in der Schulter ab, welche Gruppe der 
Schultermuskeln die Beugung des Ellenbogens zu unterstiitzen yermag.

Wenn auch nicht von solchen allgemeinen Gesichtspunkten aus, kann 
man im einzelnen Falle doch aus der Kenntnis der Krafte, die die Kórper- 
bewegungen hervorbringen, auf die Leistung der Muskeln oder Muskelgruppen 
im physiologischen Sinne im einzelnen schlieBen.

Dazu bedarf es aber der Kenntnis der Drehungsmomente, die jeder einzelne 
Muskel bei jeder bestimmten Stellung auf jedes Gelenk auszuiiben yermag. 
Dies Drehungsmoment hangt erstens ab von der Starkę des Zuges, also der 
Kraft des Muskels. Die allgemeine Muskelphysiologie lehrt, dali die Kraft 
im allgemeinen vom Querschnitt des Muskels abhangt, weiter yom Verkiir- 
zungsgrade, und gibt die Methoden an, sie zu messen. Bei gegebener Kraft 
ist dann das Drehungsmoment weiter abhangig von der Entfernung der Zug
richtung vom Gelenkpunkt, oder, um es anders auszudriicken, von den Hebel- 
yerhaltnissen, unter denen der Muskel arbeitet. Diese konnen durch un- 
mittelbare Messungen am Praparat bestimmt werden.

Die relative GroBe des Drehungsmomentes verschiedener Muskeln von gleicher 
Zugkraft kann am besten durch Vergleichung der VerkiirzungsgróBenbestimmt 
werden, die sie fur eine gegebene Winkelbewegung des Gelenkes erfahren.

Wenn durch diese Bestimmungen die Drehungsmomente bekannt sind, 
die samtliche uberhaupt in der betreffenden Stellung wirksamen Muskeln 
auf die bewegten GliedmaGen ausiiben konnen, und man auBerdem, wie oben 
vorausgesetzt, die GroBe der zur Bewegung erforderlichen Arbeit kennt, so 
wird man annehmen konnen, dafi auf jeden der betreffenden Muskeln ein 
der GroBe seines Drehungsmomentes entsprechender Teil der Gesamtarbeit 
entfallt. Damit ist dann die Aufgabe gelóst, fiir eine bestimmte Bewegung 
genau die Arbeitsleistung jedes einzelnen beteiligten Muskels anzugeben.

Dies gilt allerdings nur von der physikalischen Arbeit. Wenn eine be- 
stimmte Bewegung eine bestimmte physikalische Arbeitsgrófie erfordert, so 
weifi man sicher, daB die Muskeln mindestens diese Arbeit bei der Be
wegung leisten. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daB sie genau die 
gleiche Bewegung mit viel gróBerem physiologischen Arbeitsaufwand aus- 
fiihren, wenn z. B. andere Muskeln stark entgegenwirken. Diese statische 
oder passiye Muskeltatigkeit wiirde der oben dargestellten Untersuchungs
weise entgehen, abei’ sie kónnte durch Gaswechseluntersuchung nachgewiesen 
und dann in Rechnung gebracht werden.

Die praktische Ausfiihrung der geschilderten Methoden ist bis jetzt 
erst in ihren Anfangen yorhanden, indem O. Fischer die Messungen 
ausgefiihrt hat, die nótig sind, um die Tatigkeit der einzelnen Beinmuskeln 
beim Gehen zu bestimmen.

*) W. Braune und O. Fischer, Die Rotationsmomente der Beugemuskeln 
am Ellbogengelenk des Menschen. Abhandl. d. math.-phys. KI. d. Konigl. Sachs. 
Ges. d. Wiss. 15 (3), 247.
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4. Die Lehre vom Stehen.

I. Gegenuberstellung der alteren und neueren Anschauung.

1. Alte und neue Lehre.
Die Lehre vom Stehen des menschlichen Korpers bildete nach friiheren, 

jetzt ais irrtumlich erkannten Anschauungen ein in sich abgegrenztes Ka
pitel der reinen physiologischen Statik. Man ging namlich davon aus, dafi 
das Stehen eine Kuhelage des Korpers sei, die ohne oder wenigstens mit 
minimaler Muskelanstrengung innegehalten werde. Es galt demnach, nur die- 
jenige Stellung des Korpers anzugeben, in der seine samtlichen Teile passiv 
in statischem Gleichgewicht aufeinander ruhten. Von diesem rein spekula- 
tiven Standpunkt ausgehend nahm man an, daB ein Teil der Gelenke bei der 
der aufrechten Haltung festgestellt sein muBte, und strebte dies durch spitz- 
findige Untersuchungen und einseitige Beobachtungen nachzuweisen.

Indem die neuere Forschung sich auf unmittelbare Untersuchung am 
Lebenden grundet, ist sie von vornherein gezwungen, anzuerkennen, daB 
das Stehen keine Ruhelage darstellt. Denn erstens lafit sich zeigen, dafi 
der Korper beim Stehen dauernd viel grófiere Schwankungen macht, ais mit 
der Vorstellung passiven Gleichgewichts vereinbar sind, zweitens bricht der 
Korper, sobald die Muskeltatigkeit aufgehoben ist, zusammen, und es ist un- 
móglich, einen Kadaver in aufrechter Ilaltung ins Gleichgewicht zu bringen; 
drittens laBt sich eine erhebliche Steigerung des Stoffwechsels ais Folgę der 
beim Stehen geleisteten Muskelarbeit nachweisen. Damit ist die Lehre vom 
Stehen eigentlich iiber das Gebiet der rein mechanischen Betrachtung hinaus- 
gewachsen, und eine erschópfende Behandlung ist nur durchzufiihren, wenn 
man auf die Physiologie der Muskeln, der Sinne und des Zentralnerven- 
systems bezugnahme.

Indessen kann auch die rein mechanische Seite der Frage fiir sich in 
Angriff genommen werden, indem man die durch das Neryensystem regulierte 
Muskeltatigkeit ais gegeben hinnimmt und allein dereń mechanische Bedin
gungen untersucht.

2. Der Gleichgewichtszustand des Korpers beim Stehen.
Es entsteht zunachst die Frage, ob der Korper im Stehen ais in Ruhe 

befindlich oder ais bewegt anzusehen ist. Hier sind zwei Arten der Be
trachtung móglich, je nachdem man die Bedingungen untersuchen will, die 
den Korper ais Ganzes betreffen, oder den Korper ais aus einzelnen gegeneinander 
beweglichen Abschnitten aufgebaut ansieht. Die erste grób verallgemeinernde 
Anschauung kann ohne weiteres davon ausgehen, den Korper ais ein starres, 
also unbewegtes Ganzes anzusehen. Will man aber die mechanischen Bedin
gungen der einzelnen Abschnitte betrachten, aus denen sich der Korper auf- 
baut, so entstehen gewisse Schwierigkeiten, die denen analog sind, mit denen 
die allgemeine Muskelphysiologie bei der Aufstellung des Begriffes der Arbeit 
zu kampfen hat. Die Physik kennt nur zwei Zustande eines Korpers, den 
der Ruhe, gleichyiel ob im Gleichgewicht befindliche Krafte auf ihn wirken 
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oder nicht, und den der Bewegung. Die Teile des stehenden menschlichen 
Korpers machen nun dauernd geringfiigige Bewegungen, die durch Muskel
zug verursacht sind. Im allgemeinen aber heben einander diese Bewegungen 
auf, so dafi eine relatiye Ruhelage beibehalten wird, und es ist daher die 
Tatigkeit der Muskeln im groBen und ganzen nicht anders anzusehen, ais 
etwa die Wirkung gespannter Federn, dereń Zugkrafte einander gegenseitig 
das Gleichgewicht halten. Fur die rein mechanische Betrachtung des Stehens 
soli diese Auffassung im folgenden angenommen werden.

Fiir die allgemein physiologische Betrachtung ist aher wohl zu merken, daB 
zwischen der Wirkungsweise der Muskeln und der gespannter Federn wesentliche 
Unterschiede bestehen. Zwei Federn, die einander das Gleichgewicht halten, 
kónnen noch so stark gespannt sein, sie leisten absolut keine Arbeit in physikali- 
schem Sinne. Zwei Muskeln , die gegeneinander gespannt sind, leisten erstens 
immer Arbeit in physikalischem Sinne, weil sie in keinem Augenblicke wirklich 
genau im Gleichgewicht sind und folglich dem Kórperteil, an dem sie befestigt 
sind, immerfort unmerkliche Bewegungen erteilen, zweitens aber leisten gespannte 
Muskeln, auch abgesehen von wirklicher merklicher oder unmerklicher Bewegung, 
dauernd Arbeit im physiologischen Sinne, wie sich aus dem gesteigerten Stoff
wechsel ergibt. Diese Art der physiologischen Arbeit nennt man „statische Arbeit 
der Muskeln “.

Wenn man die Muskeln des stehenden Korpers wie gespannte Federn 
ansieht, so ergibt sich fiir die einzelnen Abschnitte des Korpers unter dem 
EinfluB der Schwere und des Muskelzuges stabiles Gleichgewicht. Stellt man 
das MaB des Muskelzuges fest, so ergibt dies ein MaB fiir die von den 
Muskeln beim Stehen zu leistende physiologische oder statische Arbeit.

II. Die Statik des stehenden Korpers ais einer einheitlichen Masse. 

Unterstiitzungsflache und Schwerpunkt.
Es soli nun zuerst der Teil der Lehre vom Stehen besprochen werden, der 

den Korper ais Ganzes betrifft. Der ganze aufrecht oder in beliebiger anderer 
Stellung stehende Korper kann nach den eben gegebenen Gesichtspunkten 
ais durch die Muskeln yollkommen starr festgestellt angesehen werden. Dann 
unterscheiden sich die mechanischen Bedingungen des Stehens des lebenden 
Menschen von denen des Stehens einer entspreehenden Figur etwa aus Holz 
oder Marmor nur dadurch, dafi die Massenyerteilung im lebenden Korper 
nicht gleichmafiig ist, das heiBt, dafi beispielsweise die Knochen schwerer 
sind ais das Fett- oder das Lungengewebe, und dafi dadurch die Lagę des 
Schwerpunktes des lebenden Korpers eine andere ist, ais sie fiir die aus 
gleichfbrmigem Stoff geformte Figur sein wiirde. Die Lagę des Schwer
punktes kann daher nicht auf rein geometrischem Wege gefunden werden, 
sondern muB fiir den betreffenden oder einen móglichst gleichen Korper 
selbst besonders bestimmt werden. Dies kann auch auf die oben besprochene 
Weise geschehen. Siehe S. 565. Wenn dadurch die Lagę des Schwerpunktes 
im starr gedachten Korper bekannt ist, so gelten fiir das Stehen des mensch
lichen oder tierischen Korpers genau dieselben Anschauungen wie fiir das 
Stehen eines beliebigen anderen Korpers mit bekannter Schwerpunktslage.

Ein solcher Korper beharrt in seiner aufrechten stehenden Lagę, solange 
das Lot durch den Schwerpunkt, die Schwerlinie innerhalb der Unterstiitzungs- 
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flachę fallt, das heiBt derjenigen Flachę, die entsteht, wenn man die auflersten 
durch die Unterlage unterstiitzten Punkte gradlinig untereinander verbindet.

Ein solcher Korper steht ferner um so fester, je weiter nach ihnen von 
der Grenze der Unterstiitzungsflache die Schwerlinie fallt. Denn wenn die 
Schwerlinie ganz auBen, also gerade auf der Grenze der Unterstiitzungs- 
flache liegt, so liegt der Schwerpunkt ebenfalls genau iiber dieser Grenz- 
linie, und folglich wird der leiseste AnstoB von der einen Seite her, der eben 
geniigt, dem Schwerpunkt eine minimale Beschleunigung iiber die Grenzlinie 
hinaus zu erteilen, eine Lagę hervorrufen, in der der Schwerpunkt nicht 
mehr unterstiitzt ist und der Korper umkippen muB.

Es ist leicht einzusehen, daB bei gegebener Unterstiitzungsflache die- 
jenige Lagę des Schwerpunktes, die fiir StóBe in der einen Richtung die un- 
sicherste Stellung ergibt, gleichzeitig fur StóBe in der entgegen setzten Rich
tung die sicherste Stellung gewahrt.

Bei gegebener Unterstiitzungsflache und gegebener Lagę der Schwer
linie hangt die Sicherheit des Stehens ferner ab von der Hohe, in der der 
Schwerpunkt iiber der Unterstiitzungsflache liegt. Diese Bedingung kann 
man mit den vorigen zusammenfassen, indem man sagt: Der Korper steht 
um so sicherer, je gróBere Winkel die Yerbindungslinien vom Schwerpunkt 
zu den Grenzen der Unterstiitzungsflache mit der Senkrechten einschlieBen. 
Dieser Satz laBt sich dann auch auf solche Falle anwenden, in denen die 
Unterstiitzungspunkte in yerschiedener Hohe liegen. Zugleich deutet diese 
Fassung auf den ursachlichen Zusammenhang der Festigkeit des Stehens und 
der gegenseitigen Lagę von Schwerpunkt und Unterstiitzungsflache hin. Der 
Widerstand gegen das Umkippen beruht darauf, dafi, absolute Starrheit des 
Korpers und der Unterlage vorausgesetzt, der Schwerpunkt dabei einen Kreis- 
bogen um die Grenze der Unterstiitzungsflache ausfiihren muB. Diese Kreis
bewegung bedingt zuerst eine Hebung des Schwerpunktes, die um so gróBer 
ausfallt, je gróBer der angegebene Winkel ist. Der Widerstand gegen diese 
Hebung, mithin die Festigkeit des Stehens, ist endlich also auch um so gróBer, 
je schwerer der betreffende Korper ist.

Diese ganze Lehre gilt vom Stehen starrer Korper. Um sie auf den 
Korper des Menschen iibertragen zu kónnen, miissen vornehmlich zwei Punkte 
in Betracht gezogen werden: Der menschliche Korper ist ais starr angesehen 
worden, weil er durch die Muskeln tatsachlich annahernd starr gemacht 
werden kann. In Wirklichkeit wird aber dieser Fali kaum eintreten, und 
das Umfallen eines stehenden Menschen infolge eines seitlichen StoBes wird 
fast nie ais reines Umkippen, sondern meist ais eine Yeranderung der Haltung, 
also der Form des Korpers aufzufassen sein, die eine Verschiebung des Schwer
punktes bedingt. Die Betrachtung des menschlichen Korpers ais einer starren 
Masse gilt nur theoretisch fiir die Beurteilung der Festigkeit des Stehens 
gegeniiber Kraften, die keine wesentliche Lageanderung heryorbringen. Von 
gróBerer Bedeutung ist der zweite Punkt: Bei einem absolut starren Korper 
ist die Unterstiitzungsflache genau bestimmbar, unter den wirklichen Yerhalt- 
nissen beim lebenden Menschen nicht1). Beispielsweise beim aufrechten * 

') R. du Bois-Reymond, Uber die Grenzen der Unterstiitzungsflache beim 
Stehen. Verh. d. Physiol. Ges. zu Berlin 8, 53, 1899/1900.
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Stehen mit geschlossenen FuBen ist die Unterstiitzungsflache durch die gemein- 
same Flachę beider Sohlen gegeben. Die Rander der Sohlen sind aber rund 
und nachgiebig und es entsteht also die Frage, welcher Teil der yon den 
Sohlen bedeckten Flachę wirklich zur Unterstiitzung des Korpers in Betracht 
kommt. Diese Frage laBt sich esperimentell entscheiden, indem man eine 
Versuchsperson sich soweit nach yerschiedenen Richtungen neigen laBt, bis 
sie eben ins Kippen kommt, und feststellt, wie nahe an die Grenze der Sohlen- 
flache die Schwerlinie herangeriickt ist.

Man kann diese Untersuchung sehr einfach ausfiihren, indem man die Ver- 
suchsperson auf ein Brett von hekannter Lange stellt, dessen eines Ende durch eine 
scharfe Kante und dessen anderes Ende durch eine Federwage unterstiitzt ist. Das 
Gewicht der Versuchsperson muB bekannt sein. Die Lagę der Schwerlinie ist dann 
leicht zu berechnen, da die Wagę im Verhaltnis des Abstandes der Wagę von der 
unterstiitzenden Kante zu dem Abstande der Schwerlinie von der unterstiitzenden 
Kante belastet ist. Es messe das Brett zwischen Kante und Wagę 1 m, die Versuchs- 
person wiege 70 kg, die Wagę zeige 7 kg, so muli die Schwerlinie 10 cm von der 
Kante entfernt sein. Seien dies die Verhaltnisse bei geradem Stehen, und die Ver- 
suchsperson neige sich yorniiber, so wird, wenn der Schwerpunkt 1 cm s^ąch vorn 
riickt, die Wagę um 700 g mehr anzeigen.

Auf diese Weise laBt sich erkennen, dafi ein Umkippen des,Korpers 
schon eintritt, wenn die Schwerlinie noch etwa 1,5 cm innerhalb der Grenzen 
der Sohlen liegt. Die Festigkeit des Stehens kann namentlich gegeniiber 
einer Beanspruchung in einer bestimmten Richtung dadurch sehr yermehrt 
werden, daB die FiiBe in der betreffenden Richtung weit auseinander gestellt 
werden.

In dieser Beziehung ist zu bemerken, daB beim Stehen mit geschlossenen FuBen 
oder auch mit geschlossenen Fersen und auswarts gestellten Fufispitzen die Aus- 
dehnung der Unterstiitzungsflache in sagittaler Richtung die in transyersaler iiber- 
wiegt, so daB der Korper yerhaltnismaBig unsicher steht. Diese Haltung ist daher 
unbeąuem, und es wird sie kaum jemand von Natur annehmen, sie diirfte also 
eigentlich nicht ais Grundstellung, normale Stellung oder natiirliche Stellung be
zeichnet werden. Man hat dies auch offenbar bloB deswegen getan, weil diese 
Stellung am einfachsten beiden FuBen eine bestimmte Lagę anweist. DaB die breit- 
beinige Stellung naturgemaBer ist, diirfte daraus heryorgehen, dafi sie auch fiir die 
militarische Grundstellung erst vor yerhaltnismaBig kurzer Zeit durch die Stellung 
mit geschlossenen Fersen yerdrangt worden ist.

DaB die Form der Unterstiitzungsflache nicht bloB gegeniiber groben 
auBeren Gewalten, sondern aueh fiir die kleinen Gleichgewichtsstórungen 
beim gewohnlichen Stehen yon Bedeutung ist, zeigen die Versuche Leiter- 
storfers, der die Form der Vierordtsehen Schwankungsfiguren, die er 
an Soldaten ais „Helmspitzenzeichnungen“ aufnahm, yon der Stellung der 
FiiBe abhangig fand J).

AuBer durch die Veranderung der Unterstiitzungsflache kann die Sicher- 
heit des Stehens auch auf die Weise erhóht werden, dafi durch geeignete 
Haltung des Korpers der Schwerpunkt niedrig gelegt wird.

') Leiterstorfer, Das militarische Training usw. Mit 49 Helmspitzenzeich- 
nungen (Kephalogrammen) in der Beilage. Stuttgart 1897.
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III. Die Statik des stehenden Korpers ais eines in sich 
beweglichen Geriistes.

1. Uberblick.
Nach der fiir die obigen Betrachtungen angenommenen Auffassung 

befindet sich der ganze Korper beim Stehen ais starre Masse im stabilen 
Gleichgewicht. Ganz anders muLi sich die Anschauung stellen, sobald man 
die tatsachlich yorhandene Beweglichkeit samtlicher einzelner Kórperteile 
gegeneinander in Betracht zieht. Man konnte dabei an ein labiles Gleich
gewicht denken, in dem die einzelnen Absclinitte aufeinander aufgebaut waren, 
doch sind, wie schon oben bemerkt, die physikalischen Begriffe hier iiberhaupt 
unzureichend, da das Stehen nur durch fortdauernd korrigierte Muskeltatigkeit 
unterhalten wird. Es gilt nun, fiir die einzelnen Abschnitte des Korpers die 
mechanischen Bedingungen zu untersuchen, um Art und GróBe der Muskel
tatigkeit kennen zu lernen.

Man hat friiher, solange man an einer stabilen, von der Muskeltatigkeit un- 
abhangigen Aufstellung des Kórpergeriistes festhielt, diese Aufstellung von unten 
an beschrieben1), wie man etwa den Bau eines gezimmerten Turmes beschreiben 
wiirde. Um die Bedingungen des Stehens unabhangig von einer yorgefafiten Mei- 
nung zu untersuchen, muB man aber mit dem obersten Abschnitt anfangen, da die 
Bedingungen fiir die unteren Abschnitte von denen der oberen abhangig sein kónnen.

*) H. v. Meyer, Statik und Mechanik des menschlichen Knochengeriistes. 
Leipzig 1873. — 2) W. Braune und O. Fischer, Uber den Schwerpunkt usw., Abh. 
d. math.-physik. KI. d. k. Sachs. Ges. d. Wiss. XV, VII. — 3) W. und E. Weber, 
Mechanik der menschlichen Gehwerkzeuge, Góttingen 1836. I, § 43.— *) W. Braune 
u. O. Fischer, iiber den Schwerpunkt usw. Abh. d. math.-phys. KI. d. k. Sachs. 
Ges. d. Wiss. XV, VII, S. 635.

Das einzig zuyerlassige Beobachtungsmaterial fiir die Untersuchung des Stehens 
ist durch die Arbeiten von Braune und Fischer2) iiber die Lagę des Schwer
punktes gegeben. Hier sind die Teilschwerpunkte der einzelnen Kórperabschnitte 
genau bestimmt und ihre Lagę bei yerschiedenen Arten des Stehens durch photo- 
grammetrische Aufnahmen festgestellt worden. Diese Aufnahmen sind zwar nur 
an einem einzelnen Individuum gemacht worden, doch ist es leicht, nachdem die 
Beobachtungen einmal gemacht sind, sich von ihrer allgemeinen Giiltigkeit zu iiber- 
zeugen.

2. Die Stellung des Kopfes.
Beginnt man mit dem obersten Abschnitte des Korpers, dem Kopfe, so 

tritt allerdings zunachst eine nicht ganz aufgeklarte Frage heryor. Die 
Gebriider Weber3) hatten angenommen, daB der Kopf auf den Condylen des 
Atlas in labilem Gleichgewicht ruhe. Braune und Fischer yerzichten mit 
Recht darauf, eine bestimmte Haltung des Kopfes ais normale oder gerade 
Haltung anzunehmen, da gerade in diesem Punkte sicherlich sehr wesentliche 
individuelle Unterschiede bestehen. Der Schwerpunkt des Kopfes liegt nach 
Braune und Fischer4) 7 mm hinter der Lehne des Tiirkensattels, was auf 
der Seitenansicht etwa 4/2 cm iiber dem Eingange des aufieren Gehórganges 
entsprechen wiirde. Dieser Punkt soli bei der „beąuemen Haltung“ des 
Lebenden 5 mm yor dem Atlantooccipitalgelenke liegen. Da aber die Kopf- 
haltung von der Stellung der Halswirbelsaule ejienso sehr wie von der des 
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genannten Gelenkes abhangt, und die beweglichsten Stellen der Halswirbel- 
saule weiter vorn liegen, so kann man aus diesem Befunde nicht mit Sicher
heit schlieBen, daB der Kopf Ubergewicht nach vorn hat. Es ist aber doch 
sehr wahrscheinlich, daB, wenn nicht labiles Gleichgewicht besteht, das Uber
gewicht auf der yorderen Seite liegt, so dafi der Kopf durch den Zug der 
Nackenmuskeln im Gleichgewicht gehalten wird.

Auf alle Falle wird die Last des Kopfes yom Rumpfe getragen und 
addiert sich zu ihr in der Weise, daB fiir jede Haltung des Kopfes die Lagę 
des gemeinsamen Schwerpunktes von Rumpf und Kopf eine yerschiedene sein 
wird. Da aber die Masse des Rumpfes, zu dem noch die der beiden Arme 
hinzukommt, die des Kopfes bedeutend iibersteigt, sind diese Unterschiede 
yerhaltnismafiig unbedeutend, und es kann die Lagę des gemeinsamen Schwer
punktes des ganzen Oberkórpers ais nahezu unabhangig von der Haltung des 
Kopfes mit gróBer Genauigkeit bestimmt werden.

3. Der Aufbau des Rumpfes.
Es fragt sich nun zweitens, wie der Oberkorper beim Stehen im Gleich

gewicht gehalten wird. Der Rumpf ist, wie man aus der Beobachtung an 
Leichen sehen kann, durch die elastische Festigkeit der Wirbelsaule an sich 
annahernd starr. Beim Lebenden kann die Wirbelsaule durch Muskelzug 
in sehr yerschiedenen Stellungen fixiert werden, doch ist offenbar zur Steifung 
des Rumpfes an sich nur eine geringe Anspannung der Riicken- und Bauch- 
muskeln erforderlich. DaB letztere einen merklichen EinfluB auf die Auf- 
rechterhaltung der Wirbelsaule ausuben, hat Parów1) durch Versuche an 
exenterierten Kadayern nachgewiesen. Der Rumpf kann also unter Voraus- 
setzung dieser geringen Muskelspannung ais ein in sich starrer Gerustteil 
angesehen werden. Dieser Gerustteil ist durch die Oberschenkel in den Hiift- 
gelenken unterstiitzt, und folglich um die gemeinsame Querachse beider Hiift- 
gelenke frei beweglich. Es fragt sich, durch welche mechanischen Bedin
gungen der Rumpf uber dieser Achse in der aufrechten Stellung festgehalten 
wird. Zur Entscheidung dieser Frage geniigt es nicht, den Rumpf fiir sich 
allein zu betrachten. Denn auf dem Rumpfe ruht der Kopf, und aufierdem 
sind die Arme an ihm aufgehangt.

’) W. Parów, Studien iiber die physikalischen Bedingungen der aufrechten 
Stellung usw. Yirchows Arch. 31, 74 u. 109, 1864.

Das Gewicht der beiden Arme wird offenbar so wirken, ais sei es im Auf- 
hangungspunkte, also in den Schultergelenkmittelpunkten, konzentriert. Es tritt 
hier der Unterschied deutlich hervor zwischen der Betrachtung des Korpers ais 
starre Masse, wo die Arme unbeweglich sind, und der Untersuchung des Gleich- 
gewichtes der einzelnen beweglich gedachten Abschnitte. Man kann dies sehr deut
lich zur Anschauung bringen, indem man sich den Korper mit zwei Han tein von 
je 50 kg Gewicht an den Handen belastet denkt. Der Schwerpunkt des Systems, 
Oberkorper nebst Belastung, wiirde dann, wenn das System starr gedacht wird, 
unter die Hiiftgelenkachse fallen, und der Oberkorper miiBte sich in stabilem Gleich- 
gewichte befinden, genau wie« die Niirnberger Holzpiippchen, die um eine quere 
Achse in der Hiiftgegend beweglich aufgestellt und an den Armen mit Bleigewichten 
yersehen sind, so dafi sie, einmal angestofien, um ihre stabile Gleichgewichtslage 
pendeln und so fortwahrend Rumpfbeugungen auszufiihren scheinen. In Wirk
lichkeit wiirde aber der so belastete Oberkorper viel labiler sein ais der unbelastete,
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weil die schwere Belastung, vermittelst der in Wirkliclikeit heweglichen Arme an 
den Schultern hangend, einer am oheren Ende des Rumpfes angebrachten Belastung 
gleichkommt.

Fiir die Beurteilung des Gleichgewichtes in bezug auf die Hiiftachse 
macht es allerdings zunachst nichts aus, ob ein Teil der Last hóher oder 
niedriger liegt, denn die Schwere samtlicher einzelnen Teile wirkt senkrecht 
nach unten, und der Gegendruck der unterstutzenden Gelenke wirkt senkrecht 
nach oben. Die Summę dieser Wirkungen ist ein Kraftepaar, das den Ober- 
kórper zu drehen, d. h. umzukippen strebt. Die GróCe der Krafte ist gleich 
der Schwere der betreffenden Kórperteile, fiir die Starkę des Drehungs- 
momentes kommt also nur noch der Abstand der Krafte, da sie senkrecht 
gerichtet sind, ihr horizontaler Abstand, in Rechnung. Da die Arme natiirlich 
senkrecht unter ihrem Unterstiitzungspunkte hangen, ist der horizontale Ab
stand ihrer Schwerlinie von der Iliiftgelenkachse derselbe, gleichviel, ob man 
ihren Schwerpunkt an seiner eigentlichen Stelle annimmt, oder ihr Gewicht 
im Aufhangungspunkte angebracht denkt.

Fiir die Beurteilung der Muskelarbeit zur Wiederherstellung des Gleichgewichts 
im Falle stattgefundener Abweichungen ist es aber notwendig, die zweite An
schauung anzunehmen.

Aus Braune und Fischer sind nun folgende Zahlen zu entnehmen:
g

Gewicht des Kopfes . . . 4 140
n Rumpfes . . 25 060
n Oberarmes 1 980

Unterarmes 1 340
der Hand . . . . 490

— = nach hinten gerechnet: 
cm

Horizontalabstand der Schwerlinie J des Kopfes............................. — 1,0
von der Hiiftgelenkachse (des Rumpfes .......................... —-0,6

Horizontalabstand des Schultergelenkes von der Frontalebene der
Hiiftgelenke........................................................................................— 1,0

{Kopfschwerpunkt...................... 67,5
Schultergelenk.......................... 46,0

Schwerpunkt des Rumpfes . . . 24,8Der gemeinsame Schwerpunkt des Kopfes und der in den Schultergelenken 
vereinigten Masse beider Arme liegt also in — 1,0 cm Abstand von der Frontalebene 
der Hiiftgelenke, in einer Hohe, die die Differenz der Hohen 67,5 cm und 46 cm im 
umgekehrten Verhaltnis der Gewichte 4140 g und 2.(1980 -|- 1340 -f- 490) g teilt. 
Dies Verhaltnis 4140 : 7620 ist annahernd 1 : 2, die Differenz der Hohen = 21,5, also 
fallt der gemeinsame Schwerpunkt etwa 15 cm unter' den des Kopfes, namlich in 
52,5 cm Hohe iiber dem Hiiftgelenk. Der Schwerpunkt des ganzen Oberkórpers 
liegt auf der Verbindungslinie dieses Punktes und des Rumpfschwerpunktes, und 
teilt sie nach dem umgekehrten Verhaltnis der Massen 25,060 kg und 11,800 kg. 
Dies Verhaltnis ist nahezu 2:1; die Differenz der Hohen ist 52,5 — 24,8 = 27,7 cm.

Der Schwerpunkt des Oberkórpers ist also in 18 cm Hohe iiber der Hiift- 
gelenkachse und in — 0,86 cm Abstand von der Frontalebene der Hiiftgelenke 
anzunehmen. Dieser Abstand ist, wie das Minuszeichen andeutet, nach dorsal
warts von der Hiiftgelenkebene zu zahlen. Die Last des gesamten Ober
kórpers, 36,860 kg, strebt also, wie an einem Hebelarm von fast 9 mm Lange 
angebracht, den Oberkórper um die Hiiftgelenkachse nach hinten iiberkippen 
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zu machen. Um das Hintenuberfallen des Oberkórpers zu verhindern, muli 
eine Zugkraft vor dem Hiiftgelenke yorhanden sein, die genau die entgegen
gesetzte Wirkung ausiibt und das Drehungsmoment der Schwere aufhebt.

4. Das Gleichgewicht der Krafte am Oberschenkel.
Hieraus geht fur die Betrachtung des nachstunteren Geriistteiles, der 

beiden Oberschenkel, die zusammen ais eine gemeinsame Stiitze aufgefaBt 
werden konnen, heryor, daB von ihnen aus ein Muskelzug stattfinden muB, 
der den Rumpf am Hintenuberfallen hindert, der also den Oberschenkel nach 
vorn oben zu ziehen strebt. Dieser Zug ruft einen entspreehenden Gegen- 
druck des Rumpfes im Huftgelenk heryor, mit dem zusammen er das oben 
yerlangte Kraftepaar bildet. Unter dem Einflusse dieses Kraftepaares wurden 
die Oberschenkel in den Knien nach hinten einknicken. Mit anderen Worten, 
die nach hinten iiberhangende Last des Oberkórpers wiirde den Oberschenkel 
mit sich hintenuberreiBen, wenn dem nicht andere Krafte entgegen stunden. 
Nach Braune und Fischer liegt namlich das Kniegelenk 1 cm hinter dem 
Huftgelenk, d. h. der Oberschenkel steht schrag, er hangt nach yorn iiber. 
Da nun im Huftgelenk das Gewicht des Oberkórpers ais senkrechter Druck 
von oben nach unten einwirkt, im Kniegelenk aber ein gleicher entgegen- 
gesetzter Druck von unten nach oben stattfindet, so ist hier ein Kraftepaar 
gegeben, das den Oberschenkel mit seinem oberen Ende nach vorn unten, mit 
seinem unteren nach hinten oben zu driicken strebt, also das Kniegelenk zu 
uberstrecken sucht, und somit dem zuerst erwahnten Kraftepaar entgegen- 
wirkt. In gleichem Sinne wirkt auch, wie sogleich einleuchtet, die Schwere 
des Oberschenkels selbst, da er ja yorniiber geneigt steht. Es ist auch an der 
Hand der gegebenen Zahlen leicht nachzuweisen, daB das letzterwahnte Krafte
paar das erste iiberwiegt, daB also der Oberschenkel auf dem Knie nach yorn- 
iiber zu kippen strebt, und zwar gleichyiel, ob das Knie gestreckt oder gebeugt 
ist, yorausgesetzt nur, daB der Schwerpunkt von Oberkórper nebst Ober
schenkeln vor die Frontalebene des Kniegelenks falle.

Es ist'nicht ganz leicht, sich diese Abhangigkeit des Oberschenkels von der 
Lagę des Oberkbrperschwerpunktes richtig yorzustellen. Bei oberflachlicher Betrach
tung drangt sich stets die Anschauung auf, ais miiBte das Bein, sobald das Knie 
gebeugt ist, im Knie einknicken. Gewóhnt man sich aber, den Oberschenkel mit 
dem auf ihm im Huftgelenk festgestellten Rumpf ais ein Stiick zu betrachten, so 
wird sogleich anschaulich, daB, sobald die Schwerlinie dieses Stiickes vor den Knie- 
gelenken yorbeigeht, das Stiick die Neigung haben wird, yorniiber zu kippen, also 
das Knie nicht einzuknicken, sondern yielmehr zu uberstrecken.

Durch die schrage Stellung des Oberschenkels ist es nun moglich, daB 
selbst bei einem gewissen geringen Beugungsgrade des Knies die Schwerlinie 
yon Oberkórper nebst Oberschenkeln noch yor dem Kniegelenke yorbeigeht. 
Das laBt sich einfach dadurch beweisen, daB man bei einer in bequemer 
Haltung stehenden Versuchsperson die Kniescheibe betastet, und fiihlt, daB sie 
lose ist. Dies ist ein Beweis, dafi das Knie nicht durch Muskelkraft gestreckt 
gehalten wird, sondern dafi die Gewichtsverteilung an sich ausreicht, ein Ein
knicken zu yerhiiten. Man kann nun die Versuchsperson die Knie beugen 
lassen, und zwar um ein ganz merkliches Stiick, ehe sie so weit yorriicken, 
daB Oberkórper nebst Oberschenkeln nach hinten zu kippen beginnen. In
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diesem Augenblicke ist die Versuchsperson gezwungen, wenn sie nicht fallen 
will, die Extensores cruris zusammenzuziehen, und sogleich fiihlt man die 
starre Fixierung der Kniescheibe auf ihrer Fossa.

Die eben gegebene Darstellung von der Rolle des Kniegelenkes beim Stehen 
stimmt in gewissei- Beziehung mit den alteren Auffassungen iiberein, steht aber in 
anderer Hinsicht dazu im schroffsten Gegensatz. Die alteren Autoren waren bemiiht 
nachzuweisen, daB das Bein beim Stehen ais starre Stiitze diene, daB also das Knie- 
gelenk nicht durch Muskeltatigkeit gestreckt gehalten zu werden brauche. Hiervon 
ausgehend nahmen sie an, daB das Bein beim Stehen stets im Zustande der „Uber- 
streckung“ sei, d. h. daB das Knie, genau gesprochen, die Verbindungslinien des 
Kniegelenkes mit den Mittelpunkten des FuBgelenkes und des Hiiftgelenkes, einen 
nach vorn offenen Winkel bilde. In dieser Stellung wiirde natiirlich selbst bei 
senkreeht stehendem Beine die Belastung der Hiiftgelenke durch den Oberkorper 
stets nur im Sinne weiterei- Uberstreckung, also der Einknic.kung nach vorn, wirken. 
Diesem wiirden die Bander des Knies widerstehen, und das Bein wiirde so eine 
starre Stiitze bilden. Diese Auffassung ist, wie aus dem oben Gesagten hervorgeht, 
insofern richtig, ais tatsachlich das Bein auf Uberstreckung beansprucht wird. Sie 
ist aber falsch, insofern ais Bedingung hierfiir die beginnende Uberstreckung 
gefordert wird. Denn abgesehen davon, daB eine eigentliche Uberstreckung im 
Kniegelenk zu den Abnormitaten gezahlt werden muB, da die meisten Menschen 
iiber die einfache Streckung nicht hinauskommen, laBt sich nachweisen, daB beim 
gewóhnlichen Stehen keine Uberstreckung stattfindet. Braun e und Fischer geben 
an, daB beim beąuemen Stehen das Kniegelenk 1 cm hinter dem Hiiftgelenk, das 
FuBgelenk 5 cm hinter dem Hiiftgelenk gelegen ist. Da die Langen von Ober- und 
Unterschenkel nahezu gleich sind, berechnet sich daraus, dafi das Kniegelenk 2 cm 
vor der geraden Linie zwischen FuBgelenk und Hiiftgelenk gelegen ist. DaB auch 
bei anderen Individuen das Knie keineswegs einen nach vorn offenen Winkel bildet, 
ergibt sich daraus, dafi keinerlei Hebung, kein „Uberschnappen11 beim Beugen der 
Knie eintritt, was doch der Fali sein miifite, wenn sie iiberstreckt gewesen waren. 
Man kann das wirkliche Verhalten dadurch bezeichnen, dafi man es eine „relative 
Uberstreckung" nennt. Das Knie ist soweit gestreckt, dafi der Oberschenkel mit 
dem daraufstehenden Oberkorper so weit nach vorn geriickt ist, dafi er weiter nach 
vorn zu fallen strebt. Dabei braucht, wie eben nachgewiesen, der Winkel, den 
Ober- und Unterschenkel bilden, 180° noch nicht erreicht zu haben.

Hiermit ist die Erorterung der mechanischen Bedingungen, denen der 
Oberschenkel beim Aufbau des stehenden Korpers geniigen mufi, noch nicht 
abgeschlossen. Es ist gezeigt worden, dafi die Einwirkung der Schwere eine 
Drehung des oberen Endes nach vorn, also ein Umkippen nach vorn hervor- 
zurufen strebt. Es miissen nun die Krafte angegeben werden, die dieser Ein
wirkung widerstreben und so das Gleichgewicht in der nattirlichen Haltung 
erzeugen. Unter diesen Kraften wird die Banderspannung im Knie zu nennen 
sein, die mit der Streckung eintritt. Im allgemeinen pflegt aber noch vor 
der Beanspruchung der Hemmungsbander eine Muskelhemmung einzutreten, 
und diese wird durch die Anspannung des Gastrocnemius und der iibrigen 
Kniebeuger gegeben. Sie ziehen den Oberschenkel gegen den Unterschenkel 
und bilden mit dem dadurch hervorgerufenen Gegendruck im Kniegelenk ein 
Kraftepaar, das den Oberschenkel nach hinteniiber zu werfen strebt, also dem 
oben besprochenen Drehungsmoment der Schwere das Gleichgewicht halten kann.

5. Die Aufrechterhaltung des Unterschenkels.
Damit ist das Gleichgewicht des Korperabschnittes Oberkorper nebst 

Oberschenkeln auf den Knien gegeben, und es fragt sich jetzt, wie die Unter
schenkel gegeniiber dieser Belastung der Knie aufrecht gehalten werden. In 

39* 
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diesem Punkte haben sich die Spekulationen der alteren Untersucher, die den 
Unterschenkel ohne Muskeltatigkeit auf dem FuBe festgestellt finden wollten, 
bis zur offenbarsten Unnatur verstiegen. Passiye Feststellung der FuBgelenke 
ist absolut ausgeschlossen. Es handelt sich bei der aufrechten Stellung der 
Unterschenkel genau wie bei den anderen Kórperteilen um Gleichgewichte 
zwischen Schwerewirkung und Muskelkraft. Die Schwere des ganzen Korpers 
wirkt auf das Knie ais senkrechter Druck, der den Unterschenkel abwarts 
treiben wiirde, wenn nicht der Gegendruck des FuBes im FuBgelenk ihn unter- 
stiitzte. Daraus ergibt sich ein Kraftepaar, das den Unterschenkel nach vorn- 
iiber zu werfen strebt. Ebenso wirkt, bei der etwas yorniiber geneigten 
Stellung des Unterschenkels, seine eigene Schwere gemeinsam mit dem ent- 
sprechenden Gegendruck im FuBgelenk. Von hinten her aber greift der 
Soleus am Unterschenkel an und zieht ihn zuriick, indem er zugleich vermóge 
seines Ansatzes am FuBe einen Gegendruck im FuBgelenk hervorruft und so 
ein Kraftepaar schafit, das ein dem erstgenannten entgegengesetztes Drehungs
moment hat.

Die Verhaltnisse sind hier, wie man sieht, ziemlich einfach, und der Grund, 
daB man sich so lange gegen diese einfaehe Anschauung gestraubt hat, ist wohl 
darin zu suchen, daB an die Muskeltatigkeit gerade an dieser Stelle eine sehr erheb- 
liche Anforderung gestellt wird. Das Drehungsmoment der Schwere und ihres 
Gegendruckes wird gemessen durch Produkte des Gewichtes von Oberkorper samt 
Oberschenkel in den Horizontalabstand von Kniegelenk und FuBgelenk. Das Gewicht 
betragt nach Braune und Fischer rund 50 kg, der Abstand 4 cm.

Der Abstand der Bichtung des Muskelzuges vom Drehpunkte des FuBgelenkes 
ist nicht genau bestimmbar, ist aber jedenfalls nicht wesentlich grbBer ais 4 cm, 
somit miissen die Wadenmuskeln beim gewohnlichen Stehen eine Spannung von 
gegen 50 kg aushalten.

6. Die Statik des FuBes.
Endlich die mechanischen Verhaltnisse des FuBes stellen sich folgender- 

mafien dar. Am Fersenfortsatz zieht aufwarts die Achillessehne und ruft einen 
entspreehenden Gegendruck im FuBgelenk hervor. Dadurch wiirde der FuB 
mit der Spitze in den Erdboden gedriickt werden, wenn nicht der Widerstand, 
den er an der Erde findet, sich ais nach oben wirkende Kraft entgegenstemmte. 
Die Schwere des FuBes selbst wird natiirlich ebenfalls durch die Gegenkraft 
des Bodenwiderstandes ausgeglichen. Endlich wirkt die Schwere des ganzen 
Korpers auf dem FuBgelenk, der ebenfalls eine entsprechende Gegenwirkung 
von seiten der Unterlage das Gleichgewicht halt.

7. Die anatomischen Bedingungen.
Diese Betrachtungen geben nur die mechanischen Bedingungen fiir die 

aufrechte Haltung an und bediirfen der weiteren Ausarbeitung in bezug auf 
die anatomischen Verhaltnisse im einzelnen. Diese eingehendere Untersuchung 
ist aber nur fiir wenige Punkte in Angriff genommen, Welche Muskeln es 
sind, die bei der Feststellung des Rumpfes auf den Hiiftgelenken tatig sind, 
welche Rolle den Muskeln des Halses, Riickens usf. zufallt, ist noch nicht 
ermittelt.

Die Art und Weise, in der der FuB beim Stehen auf dem Boden ruht, 
ist dagegen yielfach untersucht worden. Oben ist nur im allgemeinen vom 
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Gegendruck des Bodens die Rede, es ist aber klar, daB einem Gebilde wie dem 
FuB gegeniiber von einem einheitlichen Flachendruck nicht die Rede sein 
kann. Im Gegensatz dazu nahm man friiher an, daB das FuBgeriist eine Art 
Gewólbekonstruktion mit drei Hauptstiitzpunkten darstelle, die durch Ferse, 
groBen und kleinen FuBballen gegeben wurden. Demgegeniiber haben Beely, 
H. Virchow und andere1) die einfachere und den Tatsachen besser ent
sprechende Ansicht verfochten, daB die Druckverteilung nicht ohne Beriick- 
sichtigung des Weichteilpolsters untersucht werden konne, und daB tatsachlich 
der ganze auBere FuBrand und der ganze Ballen, insbesondere sein mittlerer 
Teil, die wirksame Sohlenflache bildeten.

') F. Beely, Uber die Bedeutung des FuBgewolbes beim Stehen. Arch. f. 
Chir. 27, 2; G. Muskat, Beitrag zur Lehre yom menschlichen Stehen. Areh. f. 
Physiol. 1900, S. 285; H. Virchow, Entgegnung. Verh. d. Physiol. Ges. zu Berlin, 
1900—1901. I, S. 1.

8. Besondere Haltungstypen.
AuBer der gewohnlichen Haltung beim Stehen sind auch einige andere 

Haltungen genauer untersucht worden, und zwar zum Teil kunstliche, zum 
Teil mehr oder weniger natiirliche Haltungstypen.

Von ersteren sind zu erwahnen die militarische Grundstellung, die von 
der natiirlichen hauptsachlich darin abweicht, daB der Korper noch viel weiter 
nach vorn uberhangt. Dadurch sowie durch die yorschriftsmaBige Anspannung 
aller Muskeln, auch solcher, die mechanisch gar nicht beansprucht sind, wird 
diese Stellung zu einer sehr anstrengenden. Die militarische Feuerstellung 
ist von Braune und Fischer und von Leiter storf er untersucht worden. 
Sie zeichnet sich dadurch aus, daB die Beine breit auseinander gespreizt sind, 
um eine in der Feuerrichtung moglichst ausgedehnte Unterstiitzungsflache 
zu erhalten, und daB der Korper yorniiber gebeugt ist, um dem RiickstoB 
beim Abfeuern des Gewehres entgegen zu wirken. Bei dieser Stellung wie 
bei anderen militarischen Stellungen ist zugleich der EinfluB der Belastung 
durch das Gewehr und die anderen Ausriistungsstiicke beriicksichtigt worden.

Einseitige Belastung verschiebt den Gesamtschwerpunkt des Korpers, da die 
Masse der Last sich zu der des Korpers addiert. Damit der Schwerpunkt uber der 
Mitte der Unterstiitzungsflache bleibe, muB, wenn vorn, hinten oder seitlich eine 
Last angehangt wird, der Korper nach der anderen Seite ausbiegen. Die Belastung 
des Unterleibes durch den Uterus wird im Zustande der Schwangerschaft durch 
eine starkere Riickwartsbiegung des Kreuzes ausgeglichen.

Die natiirliche Haltung ist, wie schon oben erwahnt, indiyiduell einiger- 
maBen yerschieden. Die mannigfaltigen Gleichgewichtsbedingungen, die oben 
beschrieben worden sind, werden durch die indiyiduellen Unterschiede des 
Kórperbaues merklieh beeinfluBt. Auch bei ein und demselben Indiyiduum 
bedingen anscheinend nebensachliche Anderungen an einer Stelle mitunter 
merkliche Veranderungen der ganzen Haltung. So hat es auf die Stellung 
des Rumpfes und damit auf die Beanspruchung der Beine wesentlichen Ein
fluB, ob die Arme frei herabhangend oder etwa auf der Brust oder dem Riicken 
yerschrankt gehalten werden.

Auch abgesehen davon kann sich die Kriimmung der Wirbelsaule bei dem 
gleichen Indiyiduum andern und dadurch yerschiedene Haltungen beim Stehen * 
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erzeugen. Die bekannte Angabe, daB die Kórperlange nach anhaltendem Stehen 
geringer gefunden wird ist durch Dickenabnahme der Zwischenwirbelscheiben zu 
erklaren, da sie nur zum allerkleinsten Teil auf yeranderter Kriimmung beruht. 
Die dauernden Verschiedenheiten in der Haltung der Wirbelsaule bei yerschiedenen 
Individuen, die zur Aufstellung bestimmter Typen gefiihrt haben, bilden den Uber- 
gang zu pathologischen Formanderungen.

Es ist nun noch derjenigen Abarten des Stehens zu gedenken, die ais 
„asymmetrische“ Stellungen unterschieden werden, weil der Korper dabei aus
schlieBlich oder doch yorwiegend von einem Beine unterstiitzt wird. Diese 
Stellungen werden haufig ais Ruhestellungen eingenommen und diirfen yiel
leicht mit gróBerem Rechte ais die sogenannte „natiirliche“ oder „bequeme“ 
symmetrische Haltung, ais die eigentlich natiirliche Ruhestellung im Stehen 
betrachtet werden. yierordt1) hat darauf aufmerksam gemacht, daB die 
Schwankungen beim Stehen auf einem FuBe mit lose vorgesetztem anderen 
Beine geringer sind ais beim symmetrischen Stehen. Man empfindet un- 
mittelbar bei dieser Stellung, daB der Arbeitsaufwand geringer ist. Dies ist 
zum Teil durch die genauere Einhaltung des Gleichgewichts zu erklaren, die 
wiederum auf Eigentiimlichkeiten des Muskelsinnes und Drucksinnes zuriick- 
gefiihrt werden kann. Zum anderen Teile aber erklart sich die Verminderung 
der Arbeit rein mechanisch. Es ist oben gesagt worden, daB die gróBte 
Muskelarbeit beim Stehen den Wadenmuskeln zufallt, die das Drehungs
moment der gesamten Last des yorniiber geneigten Korpers, bezogen auf die 
gemeinsame Achse der beiden FuBgelenke, aufwiegen miissen. Beim asym- 
metrischen Stehen wiirde, wenn keine andere Anderung eintrate, diese statische 
Arbeit dem einen Wadenmuskel allein zufallen, und statt des Gefiihls vermin- 
derter Anstrengung miiBte im Gegenteil rasche Ermiidung eintreten. Es laBt 
sich aber zeigen, daB beim Einnehmen der asymmetrischen Ruhestellung zu
gleich der ganze Korper erheblich zuriickgenommen wird, so daB sein Schwer
punkt nahezu iiber dem FuBgelenk steht und die Wadę fast yollkommen ent- 
lastet wird. Bei der symmetrischen Stellung wiirde daraus eine groBe 
Unsicherheit heryorgehen, da der Korper bei einer geringen Schwankung 
nach riickwarts leicht yollig hinteniiber kippen konnte. Da aber in der asym
metrischen Stellung das unbelastete Bein yorgeschoben ist, dient dessen 
Gewicht dem Korper gleichsam zur Verankerung, und er kann daher ohne 
Gefahr bis an die Grenze des Hinteniiberfallens aufgerichtet werden. Fiir 
langeres Stehen kommt auBerdem ais Vorteil der asymmetrischen Stellung in 
Betracht, daB man die beiden Kórperhalften abwechseln lassen kann, und auf 
diese Weise fiir die ermudeten Muskelgruppen Ablósung yorhanden ist.

Da die Unterstiitzung bei der asymmetrischen Stellung einseitig ist, muB 
der Schwerpunkt des ganzen Korpers, um iiber die Unterstiitzungsflache zu 
kommen, seitlich yerschoben werden. Das Becken ruht nicht mehr auf beiden 
Hiiftgelenken, wobei es nur um die gemeinsame Querachse kippen kann, 
sondern nur auf dem einen Hiiftgelenk, und muB deshalb auch gegen das 
seitliche Umkippen um die sagittale Achse dieses Gelenkes festgestellt werden. 
Dadurch entsteht eine betrachtliche Beanspruchung der Muskeln, die seitliche 
Bewegung des Beckens gegen den Oberschenkel oder umgekehrt bewirken,

*) K. Vierordt, GrundriB der Physiologie des Menschen. 2. Aufl. Tiibingen 
1862, S. 364.
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also der Abduktoren und Adduktoren. Die Anstrengung dieser Muskeln ist 
allerdings merklich, sie wird aber sehr vermindert, wenn man das Becken 
bis an die Grenze des Umfanges der Adduktionsbewegung herabsinken lafit. 
Diese Schiefstellung des Beckens mufi durch eine entsprechende entgegen- 
gesetzte seitliche Auswartsbiegung der Wirbelsaule ausgeglichen werden, durch 
die der Oberkorper seine aufrechte Lagę beibehalt. Dadurch tritt die belastete 
Hiifte stark gegen den Rippenrand hinauf, den sie geradezu unterstutzt. 
Yon diesem Yerhalten der Hiifte hat die gesamte Haltung im Franzósischen 
den Namen „Position hancheel 11.

l) W. u. E. Weber, Mechanik der menschlichen Gehwerkzeuge. I. Teil, § 4.
Góttingen 1836.

5. Die Lehre vom Gehen.

I. Die Tatigkeit der Beine beim Gehen.

1. Es gibt eine typische Form des Ganges.
Die Lehre vom Gehen, ais von der gewbhnlichsten Art der Fortbewegung 

des Menschen, bildet den wichtigsten Gegenstand der speziellen Bewegungslehre.
Obgleich jeder normale Mensch sich dieser Bewegungsweise fortwahrend 

bedient, also selbst jederzeit die betreffenden Bewegungen ausfiihrt, ist aus 
dieser subjektiven Erfahrung so gut wie gar kein Aufschlufi iiber ihre Einzel- 
heiten zu gewinnen, weil die koordinierte Bewegung beim Gehen ohne Zutun 
der Grofihirnrinde, also unbewufit erfolgt. Es ist tatsachlich móglich, wahrend 
des Gehens fest zu schlafen, ohne dafi die automatische Tatigkeit des Korpers 
unterbrochen wird.

Um die Mechanik der Gangbewegung zu ergriinden, mufi man also objek- 
tive Beobachtung an anderen Menschen anstellen ’). Die Schnelligkeit, mit 
der die Bewegungen erfolgen, bildet hierbei die erste grofie Schwierigkeit, die 
nur mit Hilfe der Momentphotographie hat iiberwunden werden kónnen. 
Weitere Schwierigkeiten treten der mechanischen Erklarung entgegen. Man 
kann nicht allein aus der statischen Betrachtung des Korpers in den einzelnen 
Stellungen die Mechanik des Gehens ableiten, sondern man mufi die durch 
die Bewegung selbst erzeugten dynamischen Verhaltnisse beriicksichtigen. 
Auf diese Weise ist mehr oder weniger jede Einzelheit vom Ganzen abhangig, 
wodurch die Anschauung ungemein erschwert wird. An sich handelt es sich 
um verwickelte Vorgange, wie gleich einleuchtet, wenn man erwagt, dafi die 
Fortbewegung auf der abwechselnden Tatigkeit der Beine beruht, auf denen 
zugleich der Rumpf vollkommen frei im Gleichgewicht gehalten werden mufi.

Den Gebriidern Weber ist es auch ohne Momentphotographie gelungen, die 
Bewegungen, aus denen sich das Gehen zusammensetzt, annahemd richtig im ein
zelnen zu erkennen und zu beschreiben. Bei der Erklarung der beobachteten Be
wegungsform waren sie aber zum Teil auf theoretische Erwagungen angewiesen, denn 
um die wirkenden Krafte aus der Bewegungsform ableiten zu kónnen, waren ihre 
Beobachtungen viel zu unbestimmt, abgesehen davon, daB die Methoden noch nicht 
ausgebildet waren. Der theoretischen Untersuchung legten sie eine Reihe von Be
dingungen zugrunde, die mit dem damaligen Stande der Erfahrung ubereinstimmten, 
mit den neueren Beobachtungen aber im Widerspruch sind. Hauptsachlich durch 
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die genaue Analyse O. Fischers sind diese Irrtiimer aufgedeckt worden, es mag 
aber ausdriicklich bemerkt werden, dafi Fischer selbst sich in vielen wesentlichen 
Punkten auf die Ubereinstimmung seiner Beobachtungen mit denen anderer Forscher, 
insbesondere Mareys beruft.

Ebenso hat Fischer1) sich angelegen sein lassen, eine Hauptfrage zu 
erledigen, ohne dereń Beantwortung die ganze Lehre vom Gehen ihre Grund- 
lage yerlieren und jederzeit allerhand Einwanden offen stehen wurde. Es ist 
dies die Frage, ob es uberhaupt eine typische Art des Ganges gibt, die fiir 
yerschiedene Indiyiduen ein und dieselbe bleibt. Mit Riicksicht auf die Uber
einstimmung der anatomischen Yerhaltnisse bei allen normalen Indiyiduen, 
sowie auf die langst anerkannte, yerhaltnismaBig groBe RegelmaBigkeit der 
Gangbewegung ist diese Frage mit groBer Wahrscheinlichkeit zu bejahen. 
Fischer weist aber durch Messungen an iiber 100 Soldaten und Vergleichung 
mit entspreehenden Bestimmungen an acht Studierenden nach, dafi tatsachlich 
Schrittlange, Schrittdauer und Ganggeschwindigkeit annahernd gleicher Indi
yiduen sehr geringe Verschiedenheiten zeigen. Es gilt dies selbstverstiindlich 
nur fur die natiirliche Gangart, die bei der erwahnten Untersuchung dadurch 
auBer Frage gestellt wurde, daB sich der Yersuch auf einen Weg yon 1000 m 
hin und ebensoyiel zuriick erstreckte, der „wie auf einer FuBwanderung11 
gegangen werden sollte. Der auf einer so langen Strecke im Freien an- 
geschlagene Schritt weicht natiirlich yon der Gangart, die etwa beim Umher- 
gehen im Zimmer eingehalten wird, betrachtlich ab. Es ist aber gerade der 
„Wanderschritt11, der ais die natiirliche Bewegungsweise des Menschen vor 
allem untersucht werden sollte. Es zeigt sich, daB die von Fischer fiir seine 
Aufnahmen der Gangbewegung im Laboratorium angestellte Yersuchsperson es 
yerstanden hat, den „Wanderschritt11 auch auf der kurzeń Versuchsstrecke 
anzuschlagen.

') O. Fischer, Der Gang des Menschen. V. Teil. Die Kinematik des Bein-
sehwingens. Abh. d. math. - physik. KI. d. Konigl. Sachs. Ges. d. Wiss. 28, 5. — 
!) Derselbe, Der Gang des Menschen. I. bis VI. Teil. Ebenda 21, III; 25, I;
26, III u. VII; 28, V u. VII. — 3) Die dritte Aufnahme ist bei Belastung mit dem 
yollen militarischen Gepack ausgefiihrt.

2. Die Tatigkeit der Beine.
Die typischen Bewegungen beim Gehen sollen nun, vom Gróberen zum 

Feineren fortschreitend, zugleich mit Riicksicht auf ihre mechanische Bedeu
tung beschrieben werden, indem die Yerhaltnisse, wie sie Fischer* 2) bei seiner 
Versuchsperson bestimmt hat, zugrunde gelegt werden. Die Yersuchsperson 
war 167 cm groB und hatte eine Beinlange von 87 cm. Der einfache Schritt 
maB in den drei Aufnahmen 3) 77,9, 76,8 und 71,9 cm, die Schrittdauer betrug 
0,495, 0,485 und 0,494 Sekunden, woraus sich gegen 121 Schritte in der 
Minutę berechnen.

Das Gehen geschieht bekanntlich in der Weise, daB der Korper auf einem 
Bein unterstiitzt nach yorn bewegt wird, wahrend das andere Bein sich an 
dem ersten yoriiber nach yorn bewegt, auf dem Boden wieder FuB faBt und 
nun die Rolle der Unterstiitzung ubernimmt, wahrend das erste Bein dieselbe 
Bewegung durchlauft, wie yorher das zweite. Die beiden eben unterschiedenen 
Hauptperioden des Stiitzens und Yorschwingens sind aber nicht ganz scharf
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getrennt, sondern wahrend das eine Bein den Korper stiitzt, steht auch das 
andere anfanglich noch auf dem Boden, und es schieht oder stemmt den 
Korper yorwarts. Man kann daher drei Tatigkeiten jedes Beines im Laufe
eines Doppelschrittes unterscheiden, 
des Vorschwunges, drittens die 
des Stiitzens. Hiermit soli nicht 
gesagt sein, daB wahrend der drei 
so bezeichneten Perioden das Bein 
dauernd und aussehlieBlich die 
angedeuteten Funktionen austibt. 
Andererseits kann man nach 
diesen Angaben in der Weise zwei 
Perioden unterscheiden, daB man 
die Zeitraume, wahrend dereń 
beide FiiBe den Boden beriihren, 
von denen unterscheidet, wahrend 
dereń nur das eine Bein auf dem

erstens die des Stemmens, zweitens die

Fig. 85.

---------= Schwingen
- ----—— = Stiitzen

Die abwechselnde Tatigkeit des reehten und linken 
Beines bei schnellem Gehen.

Boden ruht, das andere frei schwingt. Man gelangt dadurch zu folgender 
anschaulichen Darstellung der Tatigkeit der Beine beim Gehen, die fiir die 
Vergleichung von Gehen und Laufen, die Vergleichung der Gangarten yer- 
schiedener Tiere und andere Zwecke sehr niitzlich ist.

3. Die Periode des Schwingens.
Die drei soeben unterschiedenen Tatigkeiten jedes Beines folgen einander 

in ununterbrochener Reihe, stehen zu denen des anderen Beines in Wechsel- 
beziehung und gehen dadurch gewissermaBen ineinander iiber. Es ist mithin 
kein bestimmter Punkt gegeben, yon dem aus man mit der naheren Beschrei- 
bung der Bewegungen beginnen kann, ohne auf die yorhergegangenen Ver- 
haltnisse Riicksicht zu nehmen. Am giinstigsten ist hierfur yielleicht der 
Augenblick, in dem der eine FuB den Boden yerlafit. Es móge der An- 
schaulichkeit halber der bestimmte Fali des reehten Beines gewahlt werden. 
In dem Augenblick also, wo das rechte Bein den Halt am Boden yerlafit und 
frei zu schwingen beginnt, steht der linkę FuB, um eine Schrittlange vor- 
gesetzt, schon auf dem Boden. Die Hiiftgelenke und der Oberkorper befinden 
sich etwas iiber die Mitte zwischen beiden FiiBen hinaus yorgeschoben, das 
linkę Bein ist also noch merklich nach riickwarts geneigt.

Da das Bein in dieser Stellung den Korper nicht eigentlich tragen kann, ist 
die Bezeichnung „Periode der Unterstiitzung", wie ohen gesagt, eine hloB formelle. 
(Jm die Bewegung des reehten Beines darzustellen, hraucht yorlauflg die Frage der 
Unterstiitzung durch das linkę nicht erortert zu werden.

Das Hiiftgelenk bewegt sich, indem die Gangbewegung ihren Fortlauf 
nimmt, in einer flach konkav aufśteigenden Kurye, die alsbald in eine kon- 
vexe iibergeht, bei ungefahr senkrechter Stellung des linken Beines ein 
Maximum erreicht und dann wieder absinkt. Das rechte Bein ist im Augen
blick, wo es den Boden yerlafit, im Knie leicht gebeugt (150°) und diese 
Beugung nimmt zu, indem das Bein yorschwingt, bis der Oberschenkel die 
Senkrechte iiberschritten hat, dann tritt, wahrend der Oberschenkel 25° nach 
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vorn schwingt, yóllige Streckung im Kniegelenk ein. Das FuBgelenk macht 
wahrenddessen eine Dorsalflexion von 10° und kehrt wieder fast zur Anfangs- 
stellung zuriick. Ehe das Bein auf dem Punkte ankommt, an dem es wieder 
auf den Boden gesetzt wird, findet schnell noch eine leichte Beugung des 
Knies und des FuBes statt.

Diese ganze Bewegung des freischwingenden Beines wurde von den Ge- 
briidern Weber im wesentlichen fiir eine einfaehe Pendelbewegung erklart. 
Sie stiitzten diese Annahme unter anderem auf die Tatsache, daB die Schritt- 
dauer auffallend konstant und von der Lange des Beines abhangig ist, und 
auf die Ubereinstimmung zwischen dem betreffenden Teile der Schrittdauer 
und der Schwingungsdauer eines Beines an der Leiche. Daraufhin wurde 
die „Pendeltheorie" allgemein angenommen, obschon hin und wieder Ein wande 
dagegen erhoben wurden.

So bemerkte Duchenne, dafi das Vorschwingen des Beines bei Lahmung 
gewisser Muskeln gestort sei, und folglich keine rein passive Schwingung sein konne. 
Dieser Einwand ist nicht ganz stichhaltig, weil durch die Lahmung die Bedingungen 
der Schwingung iiberhaupt andere geworden sein kónnen. Eine Entscheidung war 
wegen der Mannigfaltigkeit der einwirkenden Nebenhedingungen aufierst schwer zu 
erbringen. Das Bein stellt ein Doppelpendel dar, das ais durch den Muskelzug 
mehr oder weniger gedampft angesehen werden mufi und das infolge der Gestalt 
des Kniegelenks nur nach einer Seite frei einknicken kann. AuBerdem sind die 
Bedingungen fiir die Schwingung, wie Fischer hervorhebt, dadurch verandert, dafi 
sich der Aufhangungspunkt wahrend der Schwingung in Bewegung beflndet. Was 
unter solchen Bedingungen die Form der reinen Pendelschwingung sein miifite, war 
weder theoretisch noch experimentell leicht zu bestimmen.

Es ist Fischer vorbehalten geblieben, durch Bestimmung samtlicher auf 
die einzelnen Teile der unteren Extremitat wahrend der Schwingung ein- 
wirkender Krafte zu ermitteln, daB den Muskeln gróBerer EinfluB zukommt 
ais der Schwere. Auf die beteiligten Muskeln kann aus ihrer berechneten 
Wirkung mit einiger Wahrscheinlichkeit geschlossen werden. Im ersten Teile 
der Schwingung wirken die yorderen Muskeln, Psoas, Jlectus femoris, Tibialis 
anticus. Dann erschlaffen sie allmahlich und es tritt eine Periode ein, wahrend 
der nur der FuB durch den Tibialis anticus leicht angezogen wird, das iibrige 
Bein aber ohne wesentliche Muskeltatigkeit schwingt. Alsbald beginnt aber 
wieder Anspannung, diesmal der hinteren Muskeln des Oberschenkels. Im 
letzten Augenblick muB eine starkę Kontraktion des Tibialis anticus eintreten, 
denn wie angegeben, findet eine plótzliche Dorsalflexion des FuBes statt. 
Diese dient wahrscheinlich, ebenso wie die erwahnte Bewegung des Knies, dazu, 
den StoB beim Aufsetzen des Beines zu mildern.

4. Die Periode des Stiitzens.
Von dem Augenblicke, wenn das Bein den Boden beriihrt, beginnt die 

sogenannte Periode des Stiitzens, obschon, wie gesagt, das Bein zunachst 
durchaus noch nicht in einer Stellung ist, in der es den Korper wirklich 
tragen kann. Das ganze, im Knie nahezu gestreckte Bein bildet namlich in 
diesem Augenblicke einen Winkel von etwa 25° mit der Senkrechten.

In diesem Punkte entfernte sich die Lehre der Gebriider Weber wohl am 
weitesten von der Wahrheit, denn sie glaubten annehmen zu miissen, dafi das Bein 
nach dem Yorschwingen in senkrechter Stellung auf dem Boden zu stehen komme.
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Der FuB wird mit dem Hacken zuerst aufgesetzt, nicht wie es der Parade- 
marsch und die Tanzmeister yorschreiben, mit dem Ballen, und schlagt dann 
mit der Sohle auf den Boden, auf dem er verharrt, bis das Bein etwas iiber 
die senkrechte Stellung hinaus vorgeriickt ist. Nach Ausweis der Fischer- 
schen Aufnahmen ruht die Sohle nicht absolut fest auf dem Boden, sondern 
die Bewegung des Hinunterklappens der Sohle setzt sich in Form einer ganz 
leisen Neigung des FuBes fort, die in ein ebenso geringfiigiges Kippen nach 
vorn ubergeht. Man erhalt unmittelbar den Eindruck, daB die Korperlast 
auf dem nachgiebigen Polster der FuBsohle gleichsam hiniiberschaukelt.

Schematisiert man das vorn aufgesetzte Bein ais eine steife Sttitze von 
unyeranderlicher Lange, so ist es klar, daB, wenn der untere Endpunkt auf 
dem Boden feststeht und der obere sich mit dem Korper yorwarts bewegt, 
dieser obere Punkt einen Kreisbogen um den unteren Endpunkt beschreiben 
und senkrecht iiber diesem seine hbchste Stellung erreichen muB. Tatsachlich 
findet eine derartige Bewegung des Hiiftgelenkes statt, die aber verschiedener 
NebenumBtande wegen yon der reinen Kreisbewegung stark abweicht. Das 
Bein ist ja in Wirklichkeit keine starre Stiitze, und es erfahrt, wiederum im Gegen- 
satz zur Annahme der Gebriider Weber yom Augenblick des Aufsetzens des 
FuBes an bis zum Einnehmen der senkrechten Stellung eine zunehmende 
Streckung im Kniegelenk. Hieraus ergibt sich die oben schon erwahnte, erst 
konkav, dann konvex aufsteigende Bahn des Hiiftgelenks wahrend des ersten 
Teiles der Periode des Stiitzens. Der Anstieg ist hier erheblich steiler ais die 
Kreiskurve sein wiirde, weil ja der Radius durch die Streckung des Knies 
yergróBert wird.

Von der mechanischen Wirkung des Beines in dieser Periode kann man 
aus den mitgeteilten Angaben eine ziemlich deutliche Vorstellung gewinnen, 
obschon genauere Untersuchungen noch nicht yorliegen. Die Streckung im 
Kniegelenk ist oSenbar aktiv und muB durch die Hiift- und Oberschenkel- 
muskeln bewirkt werden. Einen Begriff von der GroBe der Leistungen kann 
man sich machen, indem man die von Fischer bestimmte Kurye der yerti- 
kalen und horizontalen Komponenten des Bodendruckes betrachtet. Zwar 
beziehen sich die Angaben auf den Gesamtdruck, aber fiir die Zeitraume, 
wahrend der nur ein FuB auf dem Boden ruht, ist natiirlich der Gesamtdruck 
mit dem Druck auf den einen FuB identisch. Selbstyerstandlich ist der Druck 
des Bodens gegen den FuB ganz dasselbe, wie der Druck des FuBes oder Beines 
gegen den Boden, und es bringt nur die Form der Rechnung diese Ausdrucks- 
weise mit sich. In dem Augenblick, wenn der rechte FuB den Boden beriihrt, 
also zu Beginn der Periode des Stiitzens, andert sich der Gesamtdruck nicht, 
sondern bleibt konstant. Hieraus ist zu schlieBen, daB ein ganz gleichmaBiger 
Ubergang der Last von dem hinten stehenden FuBe auf den yorwarts gestellten 
stattfindet. Der senkrechte Druck auf den Boden betrug zu dieser Zeit fiir 
die Versuchsperson yon 58,4 kg fast genau 70 kg, also etwa 15 Proz. mehr 
ais das Kórpergewicht. Indem das stiitzende Bein bis zur Senkrechten vor- 
schreitet, iibt es anfangs noch steigenden, dann schnell absinkenden Druck 
aus, und zwar betrug das Maximum fast 77 kg. Sehr bemerkenswert sind 
die gleichzeitigen Werte der horizontalen, in die Richtung des Ganges fallenden 
Komponento des Bodenwiderstandes. Sie betragt fiir die Zeit, unmittelbar 
nachdem der linkę FuB den Boden yerlassen hat — 7 kg und gleich darauf 
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sogar — 16 kg und bleibt wahrend der Periode des Stiitzens negatiy, d. h. es 
ist ein erheblicher Widerstand der Bodenreibung in der Gangrichtung zu 
uberwinden. Dieser Widerstand ebenso wie die Vermehrung des Druckes 
uber das Kórpergewieht hinaus riihrt natiirlich davon her, daB die Last des 
Rumpfes der Hebung widerstrebt, zu der sie durch das schrag nach vorn 
gesetzte und obendrein sich streckende Stiitzbein gezwungen wird.

5. Die Periode des Stemmens.
Die Periode des Stiitzens geht, noch wahrend das andere Bein schwingt, 

in die des Schiebens oder Stemmens iiber, sobald das Bein die senkrechte 
Lagę iiberschreitet. Schon ais bloBe Stutze wiirde yon diesem Augenblicke 
an das Bein eine Vorwartsbewegung des Rumpfes verursachen, indem die 
Last auf dem oben erwahnten Kreisbogen nach yorniiber zu fallen streben 
wiirde. Diese yorwartsschiebende Wirkung erhalt dadurch Kraft und Nach- 
druck, daB das Bein erst yollends im Knie und alsdann auch im FuBgelenk 
gestreckt wird, wobei FuBballen und FuBspitze allein auf dem Boden bleiben. 
Durch diese Verlangerung des Beines erhalt die Bahn des Hiiftgelenkes eine 
flachere Kriimmung, ais dem Kreise von der Lange des senkrecht stiitzenden 
Beines entsprechen wiirde. Immerhin aber bewegt sich das Hiiftgelenk und 
mit ihm der ganze Oberkórper in einer absteigenden Kurve. Wenn das Bein 
allmahlich aus seiner senkrechten Stellung um etwa 25° nach vorn geneigt 
ist und die Streckung des FuBgelenkes etwa halb yollendet ist, beginnt wieder 
Beugung des Knies. Dadurch und durch die fiir die Periode des Schwingens 
schon angegebene Streckung des Knies im linken schwingenden Beine kommt 
dessen Ferse zum Aufschlagen auf den Boden und es beginnt fiir das linkę 
Bein die Periode des Stiitzens. Infolge der starken Streckung des rechten 
FuBgelenks und der beginnenden Streckung des linken Kniegelenks wird in 
diesem Augenblicke die absteigende Kurye der Huftgelenksbahn in die auf
steigende iibergefiihrt. Gleich darauf ist die Streckung des FuBgelenks yoll
endet, es tritt Beugung im FuB- und Kniegelenk ein und das dadurch ver- 
kiirzte, durch die Streckung und Vorwartsbewegung des Stiitzbeines angehobene 
Bein lóst sich vom Boden und geht in die Periode des Schwingens iiber.

Die Bewegung des FuBes, wahrend er auf dem Boden ruht, ist von den 
Gebriidern Weber ais das „Abwickeln" der Sohle am Boden bezeichnet und mit 
dem Abrollen der Felge eines Hades yerglichen worden. Da der FuB mit der 
Ferse aufgesetzt wird, dann mit der ganzen Sohle aufliegt, dann hinten gehoben 
wird und zuletzt mit der Spitze den Boden yerlaBt, so ist allerdings eine auBere 
Ahnlichkeit mit der Rollbewegung yorhanden. Der Sache nach aber ist die Bewegung 
des FuBes etwas von der eines rollenden Bades nicht nur yerschiedenes, sondern 
von Grund aus entgegengesetztes. Die Fortbewegung beim Gehen beruht wesent
lich auf der Verlangerung des stemmenden Beines durch die Streckung im FuB
gelenk. Fiir die Rollbewegung ist im Gegenteil bezeiehnend, daB sie nur bei runden 
Kórpern, die allseitig gleichen Radius haben, in ausgepragter Form zustande kommt. 
Daher ist der Vergleich zwischen Gehbewegung und Radrollung von Grund aus yerfehlt.

Die Wirkung des stemmenden Beines ist wiederum aus Fischers Unter
suchung iiber die gegen den Boden ausgeiibten Krafte zu erkennen. Im 
Augenblick, wo die Senkrechte iiberschritten ist, also das Hiiftgelenk eben 
den Hóhepunkt seiner Bahn erreicht hat, besteht offenbar eine Art Schleu- 
derung des Oberkórpers, denn der senkrechte Druck des allein auf dem Boden
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ruhenden Fufies betragt fiir das Kórpergewicht 58,7 kg nur etwa 20 kg, also 
betrachtlich weniger ais die Halfte. Der Druck nimmt erst schnell, dann 
langsam wieder zu und erreicht, wahrend die Sohle noch ganz auf dem Boden 
ruht, den vollen Betrag des Kórpergewichts, den er alsbald, wahrend durch 
die Streckung des FuBgelenks der Oberkorper gehoben wird, bis zu etwa 
30 Proz. iiberschreitet. Wahrend des letzten Teiles des Stemmens, wenn der 
andere FuB schon aufgesetzt ist, findet die eigentumliche Ubertragung des 
Gewichtes von einem FuB auf den anderen ohne Veranderung des Gesamt- 
druckes statt, von der oben schon die Rede war. Die vorwartstreibende 
Wirkung des stemmenden Beines auBert sich in einer riickwarts gerichteten 
Schubkraft, die von 0 bis gegen 12 kg anwachst.

6. Ubersicht iiber die zeitliche Verteilung der Beintatigkeiten.
Um eine bessere Ubersicht iiber die Wechselbeziehungen zwischen den 

beschriebenen Tatigkeiten der beiden Beine zu ermóglichen, mógen hier die 
wichtigsten Punkte nach Raum und Zeit nochmals zusammengestellt werden.

= FuB beruhrt den.Boden..——— = Sohle steht fest auf.

Tausendstel Sekunden —* = FuB schwingt. = Bein steht senkreeht.
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Fig. 86.
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Die Dauer des Doppelschrittes von 0,990 Sek. werde in 20 gleiche Teile 
zerlegt, um ebensoviele Phasen der Gangbewegung bezeichnen zu kónnen. 
Das Zeitintervall betragt demnach 0,0495 Sek. Die Lange des Doppelschrittes 
betrug 155,75 cm, bei der ungleichfórmigen Geschwindigkeit sind aber die 
Raumabstande der einzelnen Phasen untereinander yerschieden. Die Stellungen 

Perio.de
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der Beine im allgemeinen sind aus der Tafel zu ersehen, die zeitlichen Yer
haltnisse der Anfangs- und Endpunkte der einzelnen Tatigkeiten sind auf 
der nachfolgenden Ubersicht zusammengestellt.

7. Accessorische Bewegungen der Beine.
AuBer den bis hierher beschriebenen Bewegungen, die unmittelbar der 

Fortbewegung dienen, sind nun noch eine ganze Reihe anderer Bewegungen 
der Beine beim Gehen wahrzunehmen, namlich Bewegungen in der Richtung 
quer zur Gangrichtung.

Der FuB wird nicht genau mit sich selbst parallel nach vorn gebracht, 
sondern wird im ersten Teile des Schwingens ein wenig einwarts gedreht, 
schwingt am anderen Beine gerade gerichtet vorbei, wird aber vor dem Auf
setzen wieder ein wenig (10 bis 15°) nach auBen, und wahrend des Nieder- 
fallens dei- Sohle wieder zuriick gedreht. Die FuBspitze beschreibt demnach, 
von oben gesehen, eine Wellenlinie, da sie bald mehr, bald weniger von der 
senkrechten Mittelebene abweicht.

Das FuBgelenk, also das untere Ende des Unterschenkels, macht die
selbe Seitenbewegung mit, aber in geringerem Mafie ais die FuBspitze, 
beschreibt also eine flachere Wellenlinie von derselben Art. Das Knie macht 
wahrend des Schwingens eine Kurve nach lateralwarts, von der es erst kurz 
vor dem Aufsetzen des FuBes zuriickkehrt, so daB um diese Zeit der Unter
schenkel senkrecht steht. Wahrend des Aufsetzens erfolgt eine betrachtliche 
Abweichung des Knies nach lateralwarts, und indem der Unterschenkel sich 
yorwarts zu neigen beginnt, richtet er sich zugleich nach medialwarts auf, 
indem das Knie wieder medialwarts riickt. Wahrend des Abwickelns der 
Sohle beginnt dann wieder die seitliche Abweichung, die wahrend des Schwin
gens ihren Fortgang nimmt.

Durch diese Bewegung des Knies und die der Hiifte werden die seit- 
lichen Bewegungen des Oberschenkels bestimmt. Das Huftgelenk beschreibt 
in der Seitenrichtung eine ziemlich regelmaBige, flachę Wellenlinie, indem es 
wahrend des Schwingens nach medialwarts, wahrend des Auftretens nach 
lateralwarts bewegt wird. Daraus ergibt sich mit Riicksicht auf die gleich- 
zeitigen Seitenbewegungen des Kniegelenks, daB der Oberschenkel im ersten 
Teile der Schwingung vom Knie aus gerechnet medialwarts geneigt ist, vor 
dem Aufsetzen lateralwarts, wahrend des Aufsetzens senkrecht steht und 
wahrend des Stemmens erst eine Neigung lateralwarts macht, um durch die 
senkrechte Ebene wieder zur Neigung medialwarts iiberzugehen.

Fiir die Bedeutung des Beines ais Stiitze ist die Beziehung der Lagen 
des Hiiftgelenks zum FuBgelenk wichtiger ais die Stellung von Oberschenkel 
und Unterschenkel fiir sich. In dieser Beziehung ergibt sich, dafi wahrend 
des Aufstehens eines FuBes das Huftgelenk um mehr ais 5 cm weiter lateral
warts steht ais das FuBgelenk, dagegen wahrend des Schwingens der FuB 
senkrecht unter der Hiifte getragen wird. Der Ubergang geschieht allmahlich 
und annahernd gleichfórmig.

Uber die Beanspruchung der Muskulatur durch diese schrage Stiitzung ist 
nichts bekannt, doch ist anzunehmen, daB die Abduktoren und Adduktoren in 
ahnlicher Weise, aber in geringerem Mafie angespannt werden, wie beim asymme- 
trischen Stehen.
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Diese seitlichen Bewegungen der Beine stehen natiirlich im Zusammen

hang mit der Erhaltung des Kórpergleichgewichts gegeniiber der Neigung 
zum Seitwartsfallen. Dies gilt nicht nur von denjenigen Zeitraumen, in denen 
das Bein ais Stiitze des Korpers auf dem Boden ruht, denn auch die seitlichen 
Bewegungen wahrend des Schwingens miissen an dem Korper, an dem das 
Bein hangt, entsprechende Gegenwirkungen heryorrufen. Die letzterwahnten 
Beziehungen der Lagę des Hiiftgelenks zum FuBgelenk sind so zu erklaren, 
dafi der Korper, wahrend ein Bein aufsteht, nach der Seite dieses Beines hin- 
iiber geschoben wird, damit der Schwerpunkt wenigstens annahernd iiber die 
Unterstiitzungsflache komme.

In dieser Beziehung ist zu bemerken, daB der FuB auf den Boden, auBer 
dem senkrechten Druck und dem Schub in der Richtung des Ganges, auch 
seitliche Schubkrafte ausiibt.

Wahrend das rechte Bein frei schwingt, driickt die Sohle des linken 
FuBes nach rechts. Man kann dies beim Gehen auf einer wackeligen oder 
leicht yerschieblichen Unterlage mitunter deutlich wahrnehmen.

Endlich ist noch zu allen diesen Angaben zu bemerken, daB sich rechtes 
und linkes Bein, wie auch aus den angefiihrten Zahlen zu erkennen ist, nicht 
genau gleich yerhalten. Aus der Gesamtheit der von Fischer gemachten 
Beobachtungen laBt sich schlieBen, daB es sich hierbei nicht um bloBe Zufallig- 
keiten oder UnregelmaBigkeiten in der Gangbewegung, sondern um eine Kon
stantę, auf die Verschiedenheiten im Kórperbau der rechten und linken Seite 
begriindete Erseheinungen handelt.

Der EinfluB der Asymmetrie im Bau der Knochen und des gesamten 
Korpers auf die Bewegungsweise von Menschen und Tieren ist von Guldber gJ) 
untersucht worden.

II. Die Bewegungen des Oberkórpers.

1. Uberblick.
Die Tatigkeit der Beine ist ais der wesentlichste Teil der Gehbewegung 

im obigen ausschlieBlich besprochen worden. Selbstyerstandlich ist aber beim 
Gehen kein einziger Teil des Korpers unbewegt, und in jedem Augenblicke 
ist die Bewegung jedes Korperteiles von Lagę und Bewegung der anderen 
Kbrperteile abhangig. Im grofien und ganzen kann die Bewegung der Beine 
ais Ursache, die Bewegung des Rumpfes und der Arme ais Folgę aufgefaBt 
und dargestellt werden, die Einzelheiten der Beinbewegung sind aber nur aus 
ihren Beziehungen zur Bewegung des iibrigen Korpers zu erklaren.

Diese Beziehungen lassen sich nach zwei Hauptgesichtspunkten betrachten: 
Erstens yermitteln die Beine, die ja allein den Boden beriihren, die Be
wegungen des Gesamtschwerpunktes gegeniiber den Widerstandskraften des 
Bodens. Die Endglieder in dieser Wirkungsreihe sind einerseits die Beschleuni- 
gungen und Verzogerungen, die dem Gesamtschwerpunkt in yerschiedenen 
Richtungen erteilt werden, andererseits die Gegenwirkungen, die der Druck 
und die Reibung der FiiBe am Boden hervorruft. Beide Gruppen von Kraften 
konnen, wie dies fiir alle raumlichen Betrachtungen iiblich ist, in je drei

*) G. A. Guldberg, Etudes sur la dyssymmetrie morph.ologique et fonctionnelle 
chez 1’homme et les yertebres supórieurs. Christiania 1897.
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Komponenten nach drei Hauptrichtungen zerlegt werden. Zweitens sind 
die einzelnen Teile des Korpers gegeneinander beweglich, insbesondere der 
Rumpf steht auf dem Becken im Gleichgewicht, und die Bewegungen der 
Beine bringen fortwahrende Veranderungen dieses Gleichgewichtes hervor. 
Die dadurch entstehenden Schwankungen werden durch Muskeltatigkeit 
ausgeglichen werden miissen.

Um die mechanischen Bedingungen zu erkennen, die fiir jede Phase der 
Gangbewegung bestehen, und um wenigstens ganz im allgemeinen beurteilen 
zu kónnen, weleher Art die Muskeltatigkeiten auch am oberen Teile des 
Korpers sein miissen, bedarf es der genauen Kenntnis der Bewegungen des 
Rumpfes, der Arme und des Kopfes. Aus den Stellungen dieser Einzelteile 
ergibt sich fiir jeden Augenblick die Lagę des Gesamtschwerpunktes, aus 
dessen Lageveriinderungen wieder auf die Wirkung des Bodendruckes zu 
schlieBen ist.

2. Die Bewegungen des Rumpfes.
Die Bewegungen des Rumpfes sind nach Fischers Vorgang am besten zu 

beschreiben, indem man die Bewegungen betrachtet, die die Verbindungslinien 
der beiden Hiiftgelenke und der beiden Schultergejenke (kurz ais Huftlinie 
und Schulterlinie zu bezeichnen) ausfiihren, und ferner die Bewegung, die die 
Verbindungslinie der Mittelpunkte dieser beiden Achsen, die Rumpflinie macht.

a) Die Mitte der Huftlinie schwankt infolge der Bewegungen, die 
den einzelnen Hiiftgelenken von den Beinen erteilt werden, und zwar sowohl 
nach oben und unten, wie nach beiden Seiten, und wird dabei bald mit 
gróBerer, bald mit geringerer Geschwindigkeit vorwarts bewegt. Diese 
Geschwindigkeitsanderungen in der Gangrichtung lassen sich am anschau- 
lichsten so darstellen, daB man die Geschwindigkeit in jedem Augenblick mit 
einer gleichfórmigen mittleren Geschwindigkeit vergleicht, die der des Ganges 
gleich ist. Dann erscheinen Beschleunigung und Verlangsamung ais Schwan
kungen vorwarts und riickwarts, bezogen auf eine gleichfórmig bewegte 
Ebene. In der senkrechten Ebene beschreibt die Hiiftlinienmitte eine Wellen- 
linie, dereń Wellenlange gleich der eines einfachen Schrittes ist und dereń 
Hohe etwas iiber 4 cm betragt. Der hóchste Punkt liegt je an der Stelle, an 
der ein Bein nach dem Aufsetzen senkrecht steht, der tiefste Punkt zu Anfang 
der Schwingung des Beines. Die steilste Stelle der Kurve liegt im ersten Teile 
des absteigenden Astes. Siehe Taf. I. Die seitlichen Schwankungen erzeugen 
eine Wellenlinie in horizontaler Ebene mit der gleichen Periode, indem jedes- 
mal dem senkrechten Stande eines Beines die gróBte Abweichung nach der 
Seite dieses Beines, dem Beginn der Schwingung eines Beines die gróBte Ab
weichung nach der Seite des anderen Beines entspricht. Die Schwankungen 
der Geschwindigkeit haben ebenfalls die gleiche Periode, ihre Minima und 
Maxima fallen etwas friiher ais die der anderen Kurven. Die Abweichung 
von der gleichfórmigen Bewegung betragt etwa + 1,5 cm.

Aus diesen drei Schwingungen des Huftlinienmittelpunktes setzt sich seine 
eigentliche Bahn zusammen, die man nach Carlet annahernd beschreiben kann, 
indem man sich langs der Unterseite eines in der Gangrichtung horizontal stehenden 
Zylinders von etwa 2 cm Durchmesser eine Schlangenlinie beschrieben denkt, so daB 
die Gipfel der Wellen links und rechts bis etwas iiber den gróBten Durchmesser 
hinaufreichen.
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Bewegungen von Hiift- und Schulterlinie. 625
Die Bewegungen der Hiiftgelenkmittelpunkte sind annahernd dieselben 

wie die der Huftlinienmitte, so daB die Hiiftlinie annahernd sich selbst parallel 
bleibt. Die Abweichungen sind anschaulich darzustellen ais Schwingungen 
der Huftlinie um ihren ruhend gedachten Mittelpunkt.

Fiir jeden Zeitpunkt laBt sich dann leicht angeben, um wieviel einer der 
Huftgelenksmittelpunkte hoher oder niedriger, weiter vor- oder riickwarts steht ais 
die Huftlinienmitte. Der seitliche Abstand kann fiir die geringen vorkommenden 
Winkelausschlage der Hiiftlinie ais gleichbleibend bezeichnet werden. Selbstverstand- 
lich muB, wenn fiir ein Huftgelenk die Stellung gegeben ist, das andere die ent- 
sprechend entgegengesetzte Lagę haben.

Die Lagę der Hiiftlinie, die durch diese Betrachtungen dargestellt werden 
soli, ist abhangig von der Stellung der beiden Hiiftgelenksmittelpunkte gegen- 
einander. Daher hangt auch die Periode ihrer Bewegungen nicht von der 
Periode eines Hiiftgelenkpunktes allein ab. In dem Augenblick, wenn das 
linkę Bein senkrecht steht, hat der rechte Huftgelenksmittelpunkt seine hóchste 
Stellung. Er senkt sich seiner tiefsten Stellung relativ zur Huftlinienmitte 
zu, die er erreicht, bevor das schwingende Bein aufgesetzt wird. Ungefahr zu 
Beginn der'Schwingung des linken Beines hat er abermals den hóchsten Stand 
relativ zur Huftlinienmitte erreicht und in der Mitte der Schwingung des 
linken Beines abermals seinen tiefsten Stand. Das rechte Huftgelenk hat also 
relativ zur Huftlinienmitte seinen hóchsten Stand, wenn das rechte Bein 
schwingt und nachdem das rechte Bein aufgesetzt ist, und seinen tiefsten, 
ehe das rechte Bein aufgesetzt wird und wenn das linkę Bein schwingt. 
Zwischen dem Augenblick, wenn das linkę Bein senkrecht steht und dem, 
wenn das rechte senkrecht steht, schwankt also die rechte Halfte der Hiift- 
linie abwarts, aufwarts und wieder abwarts. Sie macht also wahrend eines 
einfachen Schrittes drei halbe Schwingungen. Die Ausschlage sind freilich nur 
klein, indem der Unterschied im Stande der beiden Hiiftgelenke gegeneinander 
nur etwa 1 cm betragt.

In der Gangrichtung sind die Schwingungen viermal so groB, sie haben 
aber eine einfache Periode, indem nur mit jedem Vorschwunge des Beines der 
zugehórige Huftgelenksmittelpunkt nach vorn voreilt, wahrend der gegen- 
seitige zuruckbleibt. Die grófite Abweichung fallt auf den Augenblick des 
Niedersetzens des FuBes.

b) Die Bewegung der Schulterlinienmitte laBt sich nun am einfachsten 
durch die Bewegungen bezeichnen, die ihre Yerbindungslinie mit der Huft
linienmitte, die Rumpflinie, ausfiihrt. Im Augenblick, wenn das rechte Bein 
aufgesetzt wird, ist die Rumpflinie am meisten nach rechts geneigt. Nach 
dem Aufsetzen schwingt sie sogleich zuriick und iiber die Mittelstellung 
hinaus, macht einige Schwankungen, und ist beim Aufsetzen des linken Beines 
wieder am meisten nach rechts geneigt. Der Gesamtumfang der seitlichen 
Schwingungen der Schulterlinienmitte gegen die Huftlinienmitte bleibt 
unter 1,5 cm.

Diese Schwingungen sind den seitlichen Bewegungen des Hiiftgelenkes 
entgegengesetzt, fuhren also gewissermaBen eine Ausgleichung herbei.

Die Vorwarts- und Riickwartsneigung der Rumpflinie steht in Beziehung 
zu den vertikalen Schwankungen der Huftgelenkmitte, in dem die starkste 
Riickwartsneigung jedesmal vor einem Masimum der vertikalen Wellenlinie 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. ja 
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des Huftlinienmittelpunktes, die starkste Vorwartsneigung nach diesen Zeit- 
punkten fallt. Der Rumpf ist demnach riickwarts geneigt, vom Aufsetzen 
jedes Fufies an bis das Bein senkrecht steht, und yorwarts yon diesem Augen
blicke an, bis das andere Bein aufgesetzt wird. Die GróBe der Schwankungen 
in dieser Richtung ist nicht unbetrachtlich, denn der Umfang der Aus- 
schlage der Schulterlinienmitte gegeniiber der Hiiftlinienmitte betragt im 
ganzen 2,5 cm.

Es ist besonders interessant, daB auch die Schulterlinienmitte gegen die 
Hiiftlinienmitte eine merkliche Vertikalbewegung ausfiihrt, dafi also der 
Rumpf beim Gehen sich in sich selbst yerlangert und yerkiirzt. Diese Be
wegung hat ein deutliches Maximum am Beginn der Stemmperiode jedes 
FuBes, ein Minimum am Beginn der Schwingungsperiode. Absolut gerechnet 
beschreibt natiirlich die Schulterlinienmitte trotzdem in der yertikalen Ebene 
eine Wellenlinie, die ungefahr der der Hiiftgelenkmitte parallel ist.

Die Bewegungen der Schultergelenkmittelpunkte gegeniiber der Schulter
linienmitte haben ganz denselben Verlauf wie die der Huftgelenkmittelpunkte 
gegeniiber der Hiiftgelenkmitte, haben aber entgegengesetzte Richtung. Es 
tritt also hier dasselbe ein, wie bei der seitlichen Bewegung der beiden Mitten 
gegeneinander, namlich die Bewegung der Schultern bewirkt eine Art Aus- 
gleichung der Bewegung in den Hiiften. Dies gilt sowohl von den Be
wegungen vor- und riickwarts, wie von denen auf- und abwarts.

3. Die Bewegung des Kopfes.
Die Bewegungen des Kopfes auf dem Rumpf lassen dieselbe Erscheinung 

erkennen. Die Verbindungslinie von Scheitelpunkt und Schultergelenkmitte, 
die „Kopflinie11, macht seitliche Bewegungen, die denen der Rumpflinie ent- 
gegengesetzt sind, aber in der Periode mit ihnen iibereinstimmen. Diese 
Schwingungen sind klein, so daB der Scheitelpunkt gegen die Schulterlinien
mitte nur um 0,5 cm nach jeder Seite schwankt.

4. Die Bewegung der Arme.
An den Schwankungen des Rumpfes beteiligen sich die Arme, teils passiy,

teils aber auch aktiv, um durch ihre Schwingungen den Oberkórper gegen
Drehungen und seitliche Schwankungen zu schiitzen. Wahrend das rechte
Bein yorschwingt, schwingt auch der linkę Arm yorwarts, wobei der Unter
arm allmahlich starker gebeugt und adduziert wird. Im Augenblick, wenn

Die absoluten Schwankungen sind viel gróBer, sie betragen nach jeder 
Seite uber 1,5 cm und entsprechen denen der Hiiftlinienmitte, in dem bei 
jedem Schritt ein Ausschlag nach der Seite des stehenden Beines stattfindet.

Die Schwankungen des Scheitelpunktes nach yorwarts und riickwarts 
gegeniiber der Schulterlinienmitte kónnen iiber 1 cm nach jeder Seite be
tragen, im iibrigen entsprechen sie der Bewegung des Rumpfes, d. b. es findet 
ein Zuriickbleiben vor jedem Maximum der yertikalen Wellenlinie und ein 
Voreilen danach statt.

Die Vertikalschwankungen des Kopfes sind infolge dieser Neigungs- 
yeranderungen des Rumpfes von denen der Hiiftlinienmitte yerschieden, und 
zwar sind sie gróBer, indem die Wellenhóhe der Kurye fast 6 cm betragt. 4 * * * * * 
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der rechte FuB aufgesetzt wird, schwingt der linkę Arm heftig zuriick, wo- 
bei der Unterarm wieder nahezu gestreckt und stark abduziert wird. Bei 
dieser Bewegung findet jedenfalls auch eine Rotation im Schultergelenk statt. 
In der nachfolgenden Periode des Stemmens und Schwingens des reehten 
Beines schwingt der linkę Arm wieder vor. Umgekehrt entsprechend ver- 
halt sich der rechte Arm.

III. Die Bewegung des Gesamtschwerpunktes.

1. Die Bewegung des Gesamtschwerpunktes bezogen auf gleichfórmige 
Bewegung.

Indem man fiir eine grofie Anzahl aufeinanderfolgender einzelner Stellun
gen, die der Korper beim Gehen einnimmt, den Gesamtschwerpunkt bestimmt, 
erhalt man ein genaues Bild der Bewegung des Gesamtschwerpunktes. Die 
Bahn des Gesamtschwerpunktes ist insofern etwas ganz anderes ais die bis
her besprochenen Punktbahnen, weil sie nicht von einem bestimmten Punkt 
des Korpers beschrieben wird, sondern von dem nur theoretisch angenomme- 
nen Schwerpunkt, der seine Lagę im Korper selbst wahrend der Bewegungen 
yerandert.

Die Bahn des Gesamtschwerpunktes hat im allgemeinen dieselbe Form 
wie die der Huftlinienmitte, unterscheidet sich von ihr aber im einzelnen doch 
ganz wesentlich. Insbesondere sind die Abweichungen des Schwerpunktes 
von einem mit der mittleren Ganggeschwindigkeit in der Gangrichtung gleich- 
fórmig bewegt gedachten Punkt kleiner ais die irgend eines bestimmten 
Punktes im Korper. Denkt man sich durch einen solchen gleichfórmig be- 
wegten Hilfspunkt, der die Mittellage des Schwerpunktes einnimmt, drei 
Normalebenen gelegt, die mit ihm bewegt werden, so lafit sich die Bewegung 
des Gesamtschwerpunktes anschaulich auf diese Ebenen beziehen.

a) Kurz vor dem Aufsetzen eines Fufies, wahrend das andere Bein sich 
noch yom Boden abwickelt, befindet sich der Schwerpunkt am weitesten nach 
hinten, 12 mm hinter der frontalen Normalebene. In diesem Augenblicke 
bewegt er sich genau mit der mittleren Ganggeschwindigkeit. Dabei befindet 
er sich auf der Seite des stemmenden Beines, und nahert sich der sagittalen 
Normalebene. Gleichzeitig bewegt er sich von oben nach unten durch die 
horizontale Normalebene mit dem Maximum seiner yertikalen Geschwindigkeit.

b) Beim Aufsetzen des Fufies hat der Schwerpunkt schon wieder eine 
beschleunigte Geschwindigkeit angenommen, die ihn der frontalen Normal
ebene nahert, zugleich oder unmittelbar nachher tritt er mit fast maximaler 
trąnsyersaler Geschwindigkeit durch die sagittale Normalebene hindurch, und 
setzt seine Bewegung nach unten mit abnehmender Geschwindigkeit fort.

c) In der Mitte der Periode des Aufstehens beider Fiifie ist er trotz 
dauernder Beschleunigung noch immer hinter der frontalen Normalebene, da
gegen hat seine transyersale Geschwindigkeit ihr Maximum erreicht, und be
ginnt abzunehmen, wahrend die Bewegung nach unten ihre Grenze erreicht 
hat, bei einem Abstand yon 2 cm unter der horizontalen Normalebene.

d) Kurz, ehe das bisher stemmende Bein den Boden yerlafit, geht der 
Schwerpunkt mit maximaler Geschwindigkeit nach vorn durch die frontale 
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Normalebene, die Bewegung in transversaler Richtung geht mit maximaler 
und dann abnehmender Geschwindigkeit weiter, die in vertikaler Richtung 
beginnt von unten nach oben mit steigender Geschwindigkeit.

e) Wahrend das zuletzt aufgesetzte Bein zur senkrechten Stellung iiber- 
geht, riickt der Schwerpunkt mit abnehmender Geschwindigkeit vor und er
reicht seine vorderste Stellung 12 mm vor der frontalen Normalebene. Auch 
seitlich kommt er bis an die Grenze seiner Schwingung, namlich etwa 12 mm 
von der sagittalen Normalebene, wahrend er zugleich von unten. her mit fast 
seiner maximalen Geschwindigkeit in dieser Richtung die horizontale Normal
ebene durchbricht.

f) Bevor noch das zuletzt aufgesetzte Bein sich vom Boden abwickelt, 
tritt der Schwerpunkt wieder hinter die frontale Normalebene, schwingt mit 
zunehmender Geschwindigkeit auf die Sagittalebene zu und erreicht seinen 
hbchsten Stand, 2 cm iiber der horizontalen Normalebene. Dies ist der Augen
blick, in dem der Schwerpunkt die geringste absolute Geschwindigkeit nach 
vorn besitzt.

g) Wahrend der Periode des Abwickelns und Schwingens des Beines 
bleibt nun der Schwerpunkt allmahlich hinter der frontalen Normalebene 
zuriick, wahrend seine seitliche Bewegung ihren Fortgang nimmt, und er 
sich der horizontalen Ebene von oben her mit zunehmender Geschwindig
keit nahert.

h) Mit dem Aufsetzen des schwingenden Fufies beginnt dann dieselbe 
Folgę von neuem.

2. Die Bahn des Schwerpunktes.
Diese verwickelte Bewegungsform stellt sich nach den einzelnen Ebenen 

zerlegt ais aus drei ganz regelmafiigen Schwingungskurven zusammen ges et zt 
dar. Die Kurve der Bewegung in der Gangrichtung hat ein Maximum, kurz 
ehe der aufgesetzte FuB senkreeht steht, ein Minimum, ehe der andere FuB 
aufgesetzt wird. Der Gesamtunterschied betragt 2,5 cm. Die Kurve der 
seitlichen Schwankungen macht wahrend eines einfachen Schrittes nur eine 
halbe Schwingung, die einen Ausschlag von 1,3 cm nach der Seite des auf- 
stehenden FuBes bedeutet, und ihr Maximum bei der senkrechten Stellung 
hat. Endlich die Kurve der senkrechten Schwankungen zeigt eine Welle 
nach oben im Augenblick der Streckung des stiitzenden Beines und eine 
Welle nach unten im Augenblick des Aufstehens beider FiiBe. Der Gesamt
unterschied betragt fast 4 cm.

Aus der solchergestalt bestimmten Bewegung des Gesamtschwerpunktes 
hat Fischer die GroBe der erforderlichen Beschleunigungen und somit die 
in jedem Augenblick einwirkenden aufieren Krafte berechnet, die oben bei 
der Tatigkeit der Beine angefiihrt worden sind. Die Berechnung der im 
Oberkorper wirkenden Krafte steht noch aus.

Zum Schlusse sei erwahnt, daB Anthropologen und Kliniker eine Anzahl 
typischer Abweichungen vom normalen Gange unterscheiden, dereń Untersuchung 
iiber das Gebiet der Physiologie hinausreicht.

Auch die Untersuchungen iiber den Lauf und den Sprung mogen hier un- 
beriicksichtigt bleiben, da ihre Darstellung zu weit vom allgemeinen physiolo- 
gischen Gebiete ins einzelne fiihren wiirde.
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Bei einer Darstellung der Zellbewegung ist man in Verlegenheit, was 
man dem Leser an Tatsachen mitteilen soli. So ungeheuer ist die Fiille der 
Beobachtungen. In einem Handbuche der Physiologie des Menschen ist man 
daher, glaube ich, berechtigt, auszuwahlen in dem grófitenteils an Tieren 
gewonnenen Materiał. Daher móchte ich von vornherein betonen, dafi eine 
erschópfende Wiedergabe der Literatur nicht zu erwarten ist. Insbesondere 
sind Wiederholungen alter Beobachtungen nicht erwahnt. Die Literatur- 
angaben reichen bis Mitte 1903, wie allgemein in diesem Handbuche.

I. Eigenschaften des Protoplasmas.
Bevor man an eine Darstellung der Protoplasmabewegungen geht, hatte 

man eigentlich die Pflicht, den Begrifi Protoplasma zu definieren. Das ist 
unmóglich, es gibt noch keine strenge Definition dieses Begriffes.

Deshalb hat Flemming bereits vorgeschlagen, das Wort ganz fallen zu 
lassen, weil sich doch keine klare Vorstellung daran kniipfe. Wir wollen im 
folgenden nicht versuchen, eine allgemein giiltige Definition des Protoplasma- 
begriffes zu geben; das ist auch fiir unsere Zwecke nicht nótig, da wir nur 
mit Protoplasma zu tun haben, das sich bewegt. Fiir unsere Ausfiihrungen 
soli daher ais Protoplasma bezeichnet werden der bewegungsfahige Zellinhalt, 
soweit er nicht dem Kern angehort. Seine physikalischen Eigenschaften sind 
zunachst zu erórtern.

Das Protoplasma ist optisch niemals homogen. Man kann an ihm eine 
farblose Grundmasse voh zahfliissiger Konsistenz (Hyaloplasma) und mehr 
oder minder feine Kórnchen unterscheiden (Kórnerplasma). Die Grundmasse 
bricht das Licht starker ais Wasser, schwacher ais Ol; Bestimmungen des 
Brechungsindex liegen nicht vor. Sie zeigt in sich gewohnlich Verschieden- 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 40* 
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heiten. Meist ist namlich die Randschicht optisch dichter ais die zentralen 
Protoplasmamassen. In ihr fehlen auch haufig die Kórnchen. In den Pseudo- 
podien dei’ Rhizopoden ist vielfach eine starker lichtbrechende axiale Proto- 
plasmamasse yon dem Protoplasma des Randes zu unterscheiden. Hat das 
Protoplasma die Form von Fasern oder hautartigen Schichten, an denen eine 
ausgesprochen gerichtete Bewegung stattfindet, so ist es anisotrop und zwar 
positiy einachsig; die optische Achse fallt mit der Bewegungsrichtung zu
sammen [Engelmann1)].

Die Grundsubstanz hat die Eigenschaften einer zahfliissigen Masse. Sie 
mischt sich nicht mit Wasser, auch wenn ihr eine hautartige Umhullung 
fehlt. Mit anderer Grundsubstanz kann sie verschmelzen, aber nur, wenn 
diese von demselben 2) Indiyiduum oder von jungen Indiyiduen gleicher Ab- 
stammung 3) herriihrt. Der Kohasionsgrad des Protoplasmas kann bei dem
selben zelligen Gebilde lokal sehr yerschieden sein. Er findet seinen Aus
druck in dem Brechungsyermogen der protoplasmatischen Masse, je groBer 
dieses, um so zaher das Protoplasma. Vermutlich riihren die Unterschiede 
in der Konsistenz von Unterschieden des Wassergehaltes her.

Eine systematische chemische Untersuchung des Protoplasmas einzelliger 
Organisationen ist bislang wohl kaum unternommen worden. Wahrscheinlich 
unterscheidet sich die Zusammensetzung des beweglichen Protoplasmas prin- 
zipiell nicht yon dem anderer Zellen. Eine Zusammenstellung der Bestand
teile kann hier unterbleiben, da man sie in jedem Lehrbuch der physiolo
gischen Chemie findet. So viel ist jedenfalls sicher, daB die chemischen 
Eigenschaften des belebten Protoplasmas in stetem Wechsel begriffen sind. 
Diesen ProzeB erkennen, liieBe das Problem des Lebens lósen.

Es wiirde yiel zu weit fiihren, alle die Abstufungen der Protoplasma- 
bewegungen bei den yerschiedenen Tier- und Pflanzenzellen zu beschreiben. 
Yielmehr konnen nur einige charakteristische Formtypen geschildert werden. 
Diese sind untereinander nicht scharf abgegrenzt, sondern es kommen Uber- 
gangsformen yielfach vor.

Bei den Bewegungsyorgangen des Protoplasmas muB man zwei Formen 
auseinanderhalten: die eine ist sicher nicht mit Stoffwechsel yerbunden, da
gegen ist es yermutlich die zweite.

II. Formen der Protoplasmabewegung.

A. Passive Bewegungen.

1. Molekularbewegung.
Unter den nicht mit Stoffwechsel yerbundenen Bewegungen ist die 

Brownsche4) Molekularbewegung zu nennen, die sich z. B. in den Speichel- 
kórpern des Menschen findet. Sie besteht in einem Hin- und Herschwingen

') Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 432,1875. — !) M. Schultze, 
Das Protoplasma der Rhizopoden und der Pflanzenzellen, Leipzig 1863; Cienkowski, 
Jahrb. f. wiss. Botanik 3, 337, 1863; de Bary, Die Myzetozoen, 1864; L. Cela- 
kovsky, Flora 1892, Erg.-Bd., S. 215. — 3) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 62, 
172, 1895. — 4) Brown, Philos. Transact. 1827.
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selir feiner Kórnchen im Protoplasma der Zelle. AuBer dieser yermutlich 
pendelartigen Bewegung zeigen die Kórnchen yielfach eine fortschreitende, 
dereń Elongation bis zu einem Viertel des Durchmessers eines Speichelkórpers 
betragen kann. Nicht alle Speichelkórper zeigen diese Bewegung, man findet 
in einem Speichelpraparat stets auch Zellen ohne Molekularbewegung. Diese 
fehlt bei allen Zellen, wenn das Praparat eine Zeitlang gelegen hat. Auch das 
Erlóschen der Bewegung kann man beohachten, es ist mit einem Trubewerden 
der Zelle yerbunden; man hat den Eindruck, dafi Gerinnungen eintreten. 
Diese Erscheinung hat Briicke ') yeranlaBt, zu untersuchen, ob die Molekular
bewegung nicht an das Leben der Zelle gebunden sei. Er ist zu keinem 
abschlieBenden Urteil gekommen, scheint aber der Annahme zuzuneigen, daB 
in der Tat die Bewegung eine Lebenserscheinung der Zelle ist. Spater 
zeigten dann y. Recklinghausen und Lieberkiihn2), daB man durch 
Quellung in Leukocyten von Salamandern und Tritonen Molekularbewegung 
erzeugen kann. E. Neumann3) fand, daB die Applikation von Induktions- 
strómen auf diese Gebilde denselben Effekt hat. Uberhaupt kann man durch 
Schadigungen jeder Art Molekularbewegung in den farblosen Blutkórpern 
des Menschen erzeugen.

’) E. Briicke, Sitzungsber. d. Wien. Akad. 45, Mai 1862. Moleschotts Unters.
9, 7, 1865. — !) v. Recklinghausen, Arch. f. pathol. Anat. u. Physiol. 28, 157, 
1863; Arch. f. mikr. Anat. 2, 137, 1866. N. Lieberkiihn, Uber Bewegungs-
erscheinungen der Zellen. Marburg u. Leipzig 1870 (hier findet sich die altere 
Literatur). — 3) E. Neumann, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1867, S. 31. — 4) Eigene 
Beobachtungen. — s) Ch. Wiener, Ann. d. Phys. 1863, IV. Reihe, 28 (194),
S. 79. — 6) 8. Exner, Sitz.-Ber. d. Wien. Akad. 56, 2. Abt., 116, 1867. — 7) Ein
stein, Ann. d. Phys., IV. Eolge, 19 (324), 371, 1906.

v. Recklinghausen konnte weiter noch zeigen, daB Entziehung des 
Wassers die Molekularbewegung wieder aufhebt. Somit ist die Móglichkeit 
gegeben, daB es sich um einen rein physikalischen Vorgang handelt. Dies 
wird sichergestellt dadurch, daB Narkotisierung auf die Molekularbewegung 
gar keinen EinfluB hat. Man kann namlich unter Umstanden Leukocyten 
treffen, die Molekularbewegung und amóboide Bewegung zeigen. Zeitweilige 
Narkose hebt die letztere temporar auf, die Molekularbewegung dagegen nicht4). 
Somit handelt es sich um einen physikalischen ProzeB, der durch die Wasser- 
aufnahme in die Zelle ermóglicht wird. Vielleicht entsteht ein Teil der 
Kórnchen uberhaupt erst durch diese Verdunnung des Zellinhaltes (Ausfallen 
von Globulinen).

Uber die physikalische Natur der Molekularbewegung hat Wiener5) 
sich zuerst ausgesprochen. Er ist der Ansicht, dafi die Erscheinung ihren 
Grund in den bestandigen Bewegungen habe, die in den Fliissigkeiten in
folge ihrer Molekularstruktur stattfinden. Exner6) hat diese Ansicht durch 
die Beobachtung gestiitzt, daB die Bewegung durch Warme beschleunigt wird. 
In neuerer Zeit hat Einstein7) auf Grund mathematischer Deduktionen 
eine der Brownschen Molekularbewegung entsprechende Bewegung feinster 
Partikel in Fliissigkeiten postuliert. Uber das wirkliche Wesen der Be
wegung wissen wir nichts.
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2. Bewegung durch Anderungen des spezifisehen Gewichts des 
Protoplasmas.

Bestimmungen des spezifisehen Gewichts von reinen Protoplasmamassen
liegen bisher kaum vor. Man kann

Fig. 87.

Thalassicolla nucleata.
In der Mitte der Kern, darauffolgend die Zentral- 
kapsel, die von Pigment umgeben ist. Dann die 
Vacnolenschicht, darauffolgend eine Gallertzone, 

durch die die Pseudopodien hindurchgehen. 
Nach V er w om.

aber annehmen, dafi das spezifische 
Gewicht des Protoplasmas nicht viel 
anders sein wird ais das eiweiB- 
reicher Organe. Hier haben, um ein 
Beispiel zu geben, Bestimmungen 
fiir Muskeln 1,06, fiir Nieren 1,05 >) 
ergeben. Es ist auch versucht worden, 
das spezifische Gewicht einzelliger 
Organismen, z. B. von Paramaecien, 
zu bestimmen. Jensen2) hat zu 
diesem Zwecke die Infusorien in 
Lósungen von Kaliumkarbonat ge- 
setzt und angenommen, dafi das 
spezifische Gewicht der Tiere und 
der Lósung gleich sei, wenn jene 
in ihr weder sinken noch steigen. 
Dabei hat er den Wert von 1,25 er
halten. Diese Zahl ist sehr hoch.
Man mufi aber bedenken, daB die 
Methode mancherlei Fehler bedingt. 
Daher iiberrascht das Ergebnis nicht.
Bei Individuen mit so gróBer rela-

Fig. 88. jj. tiver Oberflache wird vermutlich die Dif- 

I ArceUa vulgaris. II Difflugia pyriformis. 
Nach Lang.

fusion der Pottasche in die Tiere recht 
schnell vonstatten gehen, und die Tiere 
werden so ihr spezifisches Gewicht sehr 
schnell andern. Ein zweiter Fehler ist der, 
dafi bei so kleinen Kórpern die Senkung 
in einer Fliissigkeit nicht sehr genau zu 
beobachten ist. Es ist bekannt, wie fein 
verteilte Partikel von spezifisch sehr 
schweren Kórpern lange in Wasser schwe- 
ben kónnen, ohne merklich zu sinken. 
Wir kónnen also aus diesen Beobachtungen 

keine Schliisse auf das wirkliche spezifische Gewicht der Paramaecien ziehen 3). 
Von vielen Protoplasmen wissen wir, dafi ihr spezifisches Gewicht wechseln 

kann. Diese Tatsache ist von Engelmann4) entdeckt worden. Er beob-

’) H. Vierordt, Anat., physiolog. u. physikal. Daten u. Tabellen. Jena 1888. — 
’) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 537, 1893. — “) Vgl. W. Ostwald, 
ebenda 94,251, 1903. — 4) Th. W. Engelmann, ebenda 2, 307, 1869; Zool. Anzeiger 
1, 152, 1878. H. Klebahn, Flora 1895, S. 241. 8. Strodtmann, Biol. Zentralbl. 15, 
113, 1895. N. Wille, ebenda 22, 207,1902. Analoge Gasbildungen treten in Pflanzen- 
knospen auf, wenn sie sieh aus Ruhesprossen entwickeln und vom Boden des, 
Wassers aufsteigen. S. Goebel, Pflanzenbiologische Schilderungen 2, 356, 1893. 
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achtete an Arcellen und Difflugien (Fig. 88) das Entstehen von Gasblasen im 
Innern des Protoplasmas. Hierdurch gewinnen die Tiere, die Bewohner des 
Bodens yon Gewassern sind, die Fahigkeit, an die Oberflache zu steigen und 
so sind ihnen Veranderungen des Standortes ermóglicht. Die Gasblasen konnen 
auch wieder resorbiert werden, dann sinken die Tiere wieder zu Boden. Ana
loge Yeranderungen des spezifischen Gewichts hat Brandt1) an Radiolarien 
naher untersucht, besonders an ThalassicoUa nućleata (Fig. 87). Diese Wesen 
vermógen in ihrem Protoplasma, das spezifisch schwerer ist ais Meerwasser, 
Vacuolen zu entwickeln, die spezifisch leichter sind ais Meerwasser. Die 
Differenz der spezifischen Gewichte des Meerwassers und dieser Vacuolen ist 
so erheblich, dafi das ganze Radiolar, wenn die Vacuolen ausgebildet sind, 
spezifisch leichter ais Meerwasser ist und emporsteigt. Reize, z. B. Wellen- 
schlag, bewirken, dafi die Vacuolen platzen. Die Tiere sinken dann zu Boden 
und erheben sich wieder, wenn neue Vacuolen gebildet worden sind.

Uber die Natur des yon den Arcellen entwickelten Gases hat Engel
mann nichts in Erfahrung bringen konnen, was bei der Kleinheit der Objekte 
auch nicht zu yerwundern ist. Fiir die Yerringerung des spezifischen Ge- 
wichtes der ThalassicoUa werden osmotische Prozesse verantwortlich gemacht. 
Verworn2) nimmt an, dafi durch Zerfall urspriinglich hier vorhandener 
Stoffe yon sehr hohem Molekulargewicht die molekulare Konzentration erhóht 
werde und hierdurch in die Vacuolen Wasser yon aufien eintrete. Nach 
Brandt3) sollen Kohlensaureionen die molekulare Konzentration der Va- 
cuolenmasse erhóhen.

B. Aktive Bewegungen.

Ehe wir an eine Darstellung der yerschiedenen Formtypen der Proto- 
plasmabewegungen gehen, wird es yorteilhaft sein, eine Nomenklatur einzu- 
fiihren. Es soli in folgendem nach dem Vorgange zahlreicher Autoren die 
Bildung von Pseudopodien, sowie die in anologem Sinne erfolgenden Proto- 
plasmabewegungen ais Expansion, das Einziehen der Pseudopodien, sowie die 
in demselben Sinne erfolgenden Bewegungen ais Kontraktion bezeichnet 
werden 4). Diese Ausdriicke sollen aber nichts prajudizieren iiber das Wesen 
der Prozesse. Die folgende Darstellung wird zeigen, dafi die yerschiedenen 
Formtypen nur durch die Verschiedenheit des Rahmens bedingt sind, in dem 
sich die Protoplasmabewegung abspielt. Dafiir hat Max Schultze5) zuerst 
den Beweis geliefert.

1. Amoboide Bewegung.
Im Korper der Wirbeltiere kommt die amoboide Bewegung bei den 

farblosen Elementen des Blutes und der Lymphe yor. Sie ist seit langer 
Zeit bekannt und haufig der Gegenstand eingehender Studien gewesen. An 
frischen Fróschen gelingt es leicht, in den farblosen Zellen des Blutes die 
zierliche Bewegung zu beobachten. Will man das Blut konstant temperierter

') K. Brandt, Die Kolonie bildenden Radiolarien des Golfes von Neapel. 
Berlin 1885. — !) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 140, 1892. — 
s) K. Brandt, Zool. Jahrb. 9. — 4) Jensen bezeichnet die Expansionsbewegung 
ais zylindrogen, die Kontraktionsbewegung ais spharogen. Erg. d. Physiol. I, Bio- 
physik 1. — 5) M. Schultze, D. Protopl. d. Rhiz. u. Pflanzenzellen, 1863.

40**
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Tiere untersuchen, so muB man es auf Kórpertemperatur halten. Eine Yer- 
diinnung des Blutes mit isotonischer Ringerscher Lósung ist notwendig. 
Im menschlichen Harn enthaltene Eiterkórper zeigen aber die Bewegungen auch 
bei gewóhnlicher Temperatur. Eine Abbildung von Engełmann ') illustriert 
sehr gut diese Bewegung an einem Leukocyten vom Frosche. Sie besteht 
in einem Ausstrecken eines oder mehrerer Fortsatze verschiedenartigster 
Gestalt aus dem Zelleibe. Diese Fortsatze, Pseudopodien genannt, kónnen 
einer nach dem anderen oder mehrere gleichzeitig ausgestreckt werden. Eine 
Lokomotion kann zustande kommen, wenn in einen Fortsatz hinein die ganze

1 m n o p

Ein farbloses Blutkorperclieu vom Frosch unter dem EinfluB steigender (bis h) und wieder ab- 
nehmender Temperatur. Nach Engełmann.

Masse der Zelle nachflieBt. Das geschieht aber nicht immer, der Fortsatz 
kann auch wieder eingezogen werden. Wenn der Zelleib ein sehr hyalines 
Aussehen hat, so unterscheiden sich seine Fortsatze optisch nur durch ihre 
gróBere Durchsichtigkeit von dem Reste der Zelle. Ist die Zelle stark gekórnt, 
so sieht man die Kórner in den Fortsatz hineinstrómen. Eine hyaline Masse 
leitet zunachst die Fortsatzbildung ein, dann flieBen die Kórner nach. Ihre 
Bewegung beginnt zunachst dem hyalinen Fortsatz. Es kommt aber auch 
vor, daB sich die Kórnchen gleich an der Fortsatzbildung beteiligen. Yiel
fach lauft die Bewegung (z. B. bei Amoeba limax, wenn sie im beweglichen 
Zustande ist) typisch so ab, dafi in der Langsachse des Tieres ein Proto- 
plasmastrom im Sinne der Bewegungsrichtung flieBt. Dieser Strom teilt sich 
am Yorderende der Amóbe und flieBt an beiden Seiten zuriick. In pflanz-

ł) Th. W. Engełmann, Die Protoplasmabewegung. Handb. d. Physiol., her- 
ausgegeben von L. Hermann, 1 (1), 343—373, 1879.
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lichen Zellen zeigt das Protoplasma im Zellinnern oft ahnliche Bewegungen. 
Man spricht hier von einer springbrunnenartigen Rotation i). Dieses Spiel 
des Herausgelangens des inneren Protoplasmas an die oberflachliche Zell- 
schicht unter Zuriickdrangung der eingelagerten Granula und Durchbrechung 
deszahen hyalinen Ektoplasmas hat Rhumbler2) ais Ento-EktoplasmaprozeB 
bezeichnet. Pfeffer3), der an Myxomyceten seine Beobachtungen machte, 
spricht von einem Kohasionswechsel. Ein umgekehrter ProzeB findet beim 
Einziehen der Pseudopodien statt. Drastischer ais an Letikocyten kann man 
die Bewegung an Amóben beobachten. Wie die Abbildungen zeigen, ist die 
Richtung, in der die Pseudopodien ausgestreckt werden, oft sehr wechselnd,

Amobe in acht aufeinanderfolgenden Stadien der Bewegung. — Nacli Yerworn.

sowohl bei dem Leukocyten wie bei der Amobe (trager Zustand). Hierbei 
kommt eine eigentliche Lokomotion kaum zustande. Haufig ist die Be
wegung aber ausgesprochen gerichtet (beweglicher Zustand). Diese Unter
schiede beobachtete bereits Kiihne4), spater Engelmann und Yerworn. 
Beim Ubergange aus dem tragen in den beweglichen Zustand wird der Ein- 
druck erweckt, ais ob die zuvor zahflussige Amóben substanz dunnflussig 
werde (Engelmann). Man yergleiche unten S. 652. Ob etwa eine Ande- 
rung des Volumens der Zellen mit dem Ausstrecken der Fortsatze yerbunden 
ist oder ob es sich dabei konstant halt, wissen wir nicht. Uber die Druck- 
yerhaltnisse im Protoplasma bei den Bewegungen suchte Engelmann 5) sich 
klar zu werden. Er fand an Arcellen, die Luftblasen enthielten, daB diese 
Luftblasen beim Einziehen der Pseudopodien kugelig wurden. Ein Kleiner-

*) F. E. Schulze, Arch. f. mikr. Anat. 9, 136, 1875. — 2) L. Rhumbler, 
Arch. f. Entw. - Mechanik 7, 103, 1898. Erg. d. Anat. u. Entw. - Gresch. 8, 543, 
1898/99. — ’) W. Pfeffer, Abh. d. math.-physik. KI. d. Kgl. Sachs. Akad. 16, 
187, 1891. — 4) W. Kiihne, Unters. iib. d. Protopl. u. d. Kontraktilit., 1864. — 
6j Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 307, 1869. 
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werden konnte er nicht beobachten. Engelmann schlieBt daher aus seinen 
Beobachtungen lediglich, daB der Druck beim Einziehen der Pseudopodien 
auf alle Punkte der Oberflache der Luftblasen gleich werde.

AuBer der geschilderten flieBenden Bewegung kommt bei Amoben noch 
eine rollende yor. Sie ist seltener ais jene. Die Pseudopodien „werden nach 
allen Richtungen frei in das Medium vorgestreckt. Bekom mt ein oder be- 
kommen mehrere nach einer Seite frei vorgestreckte Lobopodfen das Uber- 
gewicht und fallen sie zu Boden, so hat sich die Amobe ein kleines Stiick 
Weges rollend fortbewegt. Amoben mit dieser Bewegung sind meist kugelig 
und haften nur sehr lose oder uberhaupt nicht auf ihrer Unterlage. Leicht- 
fliissige, sich auf der Unterlage flach ausbreitende Amoben kónnen sich nicht 
in dieser Weise bewegen.“

„Es kann bei gewissen Amoben yorkommen, dafi aus dem Ektoplasma 
plótzlich ein Endoplasmastrom hervorbricht, um sich nach einer Seite hin 
auf die Amóbenoberflache zu ergieBen. Die Einlagerungen in diesem vor- 
geflossenen Endoplasma sind anfanglich in wild wirbelnder Bewegung. Das 
yorgeflossene Endoplasma bildet nun bald ein neues Ektoplasma, wahrend 
das iiberflossene, untergelagerte alte Ektoplasma allmahlich in Endoplasma 
umgewandelt wird“ (eruptive Pseudopodien J).

Das sich bewegende Protoplasma hat die Fahigkeit, sich an seiner Unter
lage festzuheften und sich von ihr abzulósen. Die Festheftung erfolgt an 
den in Expansion befindlichen Stellen, die Ablósung an den Stellen der Kon
traktion. Uber den chemischen ProzeB, der diese Erscheinungen zur Folgę 
hat, haben wir keine nahere Kenntnis. Es wird angenommen, daB die Ent
stehung einer schleimartigen Masse die Ursache fiir die Anheftung sei 2).

Wichtig ist diese Fahigkeit des Protoplasmas fiir die Ernahrung.
Diese ist eng mit der fliefienden Bewegung der Amoben verkniipft. „Rliumbler3) 

unterscheidet zwei Arten der Nahrungsaufnahme; die erste, schon langst bekannte, 
ist die NahrungsumflieBung, die zweite die Nahrungseinziehung oder der Nahrungs- 
import. Bei der NahrungsumflieBung wird irgend ein Fremdkorperchen, das dabei 
passiv liegen bleibt, von Lobopodien der gewóhnlichen Art umflossen. Bei einzelnen 
Amoben geschieht dies nur am nachgezogenen Hinterende des dahinfliefienden 
Korpers. Beim Nahrungsimport wird der Fremdkórper in die Amobe hinein- 
gezogen", gleichsam eingesaugt, „wobei letztere unter Umstanden keine irgendwie 
heryortretenden Bewegungen macht. Zwischen beiden Formen gibt es selbstver- 
standlich Ubergange. Interessant ist das Vermógen gewisser Amoben, besonders 
der Amoeba verrucosa, Algenfaden, die bedeutend langer ais ihr Korper sind, einzu- 
ziehen und dabei aufzuknaueln. Rhumbler hat einen Algenfaden von 0,54 mm 
von einer blofi 0,09 mm groBen Amobe wahrend stundenlanger Arbeit zu einem 
dichten Knauel aufrollen sehen. Die Amobe geht dabei in folgender Weise vor. 
Sie umflieBt etwa einen Oscillariafaden in seiner Mitte, und nun beginnt an beiden 
Seiten, wo der Oscillariafaden aus der Amobe heryorragt, je ein Lobopodium vor- 
zutreten, den Algenfaden weiter umflieBend. Dann kriimmt sich das eine oder das 
andere Lobopodium zuriick und verschmilzt sehlieBlich mit der Hauptmasse des 
Korpers, wodurch der Oscillariafaden im Innern der Amobe geknickt wird. Oder

') Zit. nach A. Lang, Lehrb. d. vgl. Anat. d. wirbellosen Tiere. Protozoa 
1901.— 2) M. Verworn, Psychophysische Protistenstudien, Jenal889. PfliigersArch. 
51, 1, 1891. Die Bewegung der lebendigen Substanz, Jena 1892. Allgemeine 
Physiologie, 3. Aufl., 1901. F. Le Dantec, Compt. rend. de l’Acad. des sciences 
1895, p. 210. P. Jensen, Pfliigers Arch. 87, 361, 1901. — a) L. Bhumbler, Arch. 
f. Ent.-Mechanik 7, 103, 1898, zit. nach Lang, a. a. O. 
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die beiden Lobopodien kontrahieren sich einfach, wodurch der Oscillariafaden von 
zwei entgegengesetzten Seiten in das Innere der Amóbe hineingezogen wird und 
sich hier in eine Windung legen muB. Dann flieBen wiederum Lobopodien um den 
frei vorragenden Algenfaden herum vor, biegen sich wiederum zuriick oder ziehen 
sich wiederum zuriick, und so geht der Vorgang weiter. Bisweilen bewegt sich 
bei dem Import die Amóbenoberflache uberhaupt nicht: der Faden dringt, wie 
aufgesogen, ohne besondere sichtbare Anstrengung der Amóbe in den Amóben- 
kórper von zwei Enden aus ein.“

iiber das Schicksal der eingenommenen Nahrung liegt eine Reihe von Unter
suchungen vor. Aus der Tatsache, dafi Infusorien, wenn sie von Amoben in die 
Protoplasmamasse aufgenommen sind, sehr schnell ihre Beweglichkeit yerlieren, hat 
man geschlossen, daB zunachst eine Vergiftung der Beute stattfinde. Das Gift soli 
erst von den Amoben fiir die Beute gemacht werden, denn die Beriihrung mit 
toter Ambbensubstanz schadet den Infusorien nichts. Stellt die aufgenommene 
Beute einen fiir die Amobe yerdaulichen Korper dar, so bildet sich um ihn in 
wenigen Minuten eine Fliissigkeitsausscheidung, um so reichlicher, je mehr er sich 
anfangs bewegt *), das Aufgenommene yerliert dann seine scharfen Konturen und 
ist in wenigen Stunden in einen Haufen kómiger Substanz yerwandelt. Ist die 
Nahrung von einer Cellulosehiille umgeben, so wird der Inhalt ausgelaugt, ohne 
daB die Cellulose dabei angegriffen wird. Bei unverdaulicher Beute yerschwindet 
die Fliissigkeit aus der Ingestionsyacuole sehr bald, bei yerdaulichen Stoffen wird 
der Inhalt sauer. Das Auftreten yon Saure ist zuerst von Engełmann 4 *) beob
achtet, dann von Le Dantec3) naher untersucht. Erkannt ist die Sauerung an 
den Veranderungen yon Farbstoffen wie Lackmus, Hamatoxylin u. a. (Engel- 
mann*), Le Dantec3), Brandt4). Im Verlaufe der Verdauung nimmt die saure 
Reaktion ab, um schliefilich alkalisch zu werden (Gre en w o od l), Saunders6). 
Bei manchen Tieren, z. B. bei Amoeba proteus, Actinosphaerium (Greenwood), 
Noctiluca, Euplotes (Metschnikof f 6) yerlauft die ganze VerdauuDg bei alkalischer 
Reaktion. In den Digestionsyacuolen von Myxomyceten findet sich in demselben 
Individuum yerschiedene Reaktion in den yerschiedenen Vacuolen (Celako vsky 7). 
Die Digestionsyacuolen machen bei yielen Formen Wanderungen in dem Proto
plasma durch. Verdauung von EiweiB ist allen Tieren móglich, dagegen ist die 
Starkeyerdauung nur in beschranktem Mafie móglich. Die Starkę mufi geąuollen 
sein, wenn sie angegriffen werden soli; sie wird bei einigen Formen nur bis zum 
Dextrin abgebaut, andere yerdauen sie nur, wenn ihnen eiweifireiche Nahrung 
fehlt. Fettyerdauung ist bei Einzelligen bislang nicht beobachtet. Man yergleiche 
auch die systematischen Untersuchungen von Jensen").

’) Greenwood, Journ. of Physiol. 7, 253,1886; 8, 263,1887.— 2) Th. W. Engel-
mann, Handb. d. Physiol. 1879. — 8) Le Dantec, Ann. de l’Inst. Pasteur 4,
276, 1890; 5, 163, 1891. — 4) Brandt, Biol. Zentralbl. 1, 202, 1881. — 6) Green
wood, Philos. Transact. 185 (1894); Greenwood u. Saunders, Journ. of Physiol.
16, 441, 1894. — 6) Metschnikoff, Ann. de 1’Inst. Pasteur 25 (1889). — 7) L. Cela-
koysky, Flora; Erganz.-Bd. 1892, S. 242. — 8) Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol.
62, 172, 1895. — 9) Krukenberg, Unters. a. d. physiol. Inst. Heidelberg 2, 273,
1878. — 10) Mouton, Compt. rend. 133, 244, 1901; Compt. rend. de la soc. de biol.
53, 801, 1901. — ll) Hemmeter, Americ. Naturę 30, 619, 1896.

Von Mitteln, dereń sich der Organismus zur Verdauung bedient, ist die Bil- 
dung von Saure bereits erwahnt worden. Ein peptisches Enzym fand Kruken- 
berg9) bei Myxomyceten, eine in der Gartenerde lebende Amóbe enthalt nach 
Mouton10 *) ein tryptisches Enzym.

In die Verdauung der Einzelligen hat Hemmeter") einen neuen Gesichts- 
punkt durch die Beobachtung gebracht, dafi sterile Nahrung schnell ohne Bildung 
von Digestionsyacuolen yerdaut wird, mit Bakterien inflzierte dagegen unter reich
licher Vacuolenbildung. Er schliefit daraus, dafi die mit der Bildung von Vacuolen- 
fliissigkeit erfolgende Saurebildung nur den Zweck habe, die Nahrung zu des- 
infizieren und so die Lebewesen vor Infektion zu schiitzen. Analoge Wirkungen 
kommen ja auch dem menschlichen Magensafte zu.
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Uber das schlieBliche Schicksal der Nahrstoffe liegen verschiedene Annahmen 
vor. Rhumbler und Griffiths geben an, die sogenannten Exkretkórner Biitschlis 
bestiinden aus Harnsaure, wahrend Schewiakoff das auf das bestimmteste be- 
streitet. Der Beweis sollte von beiden Autoren durch die Murexidprobe gefiihrt werden. 
Nach Schewiakoff, bei dem diese Probe negativ ausflel, bestehen die Kbrner yer- 
mutlich aus phosphorsaurem Kalk. Uber den Mechanismus der Entleerung herrscht 
ebenfalls yerschiedene Meinung. Nach Rhumbler werden die Kbrner durch die 
pulsierende Vacuole ausgestofien. Nach Butschli ist das nicht richtig. Schewia
koff hat beobachtet, dafi die Exkretkorner schlieBlich wieder in Lbsung gehen. 
Er yermutet, daB die gelosten Stoffe durch die Vacuolen ausgestoBen werden.

So yerlauft die normale Ernahrung der Amóben. Uber die der Leukocyten 
wissen wir nichts. Wir wissen aber, dafi sie in iiberlebendem Zustande befahigt 
sind, Eremdkórper sowohl im Korper selbst, ais auch auBerhalb desselben in sich 
aufzunehmen. Die Aufnahme erfolgt nach dem Vorbilde der NahrungsumflieBung. 
Von groBer Wichtigkeit ist diese Fahigkeit der Leukocyten fiir die Vernichtung 
von Bakterien, die in die Blutbahn gelangen. Wie Metschnikof f *) an der Hand 
sehr griindlicher Studien gezeigt hat, werden pathogene Bakterien von Leukocyten 
aufgenommen und von ihnen yollkommen zerstórt. Auch auf Fremdkórper jeg- 
licher Art erstreckt sich diese Aufnahmefahigkeit der Leukocyten. So hat man 
sie wohl yerglichen mit den Organen der Polizei eines Staates, die dem Schutze 
desselben zu dienen haben.

AuBer der Aufnahme fester Korper haben die Leukocyten yermutlich auch 
die Fahigkeit, fliissige Stoffe in sich zu yerarbeiten, und so die Fahigkeit, den 
Organismus vor chemischen Schadigungen zu schutzen. Zu dieser Aufgabe werden 
sie yielleicht befahigt durch ein Heer- von Fermenten, das sich in ihrem kleinen 
Leibe findet. Infolge ihrer Beweglichkeit wandern sie im Korper zu Stellen, wo 
schadliche Stoffe sich befinden, oder wo es nbtig ist, wie z. B. bei der Riickbildung 
von Laryenorganen, Stoffe abzufiihren, Man hat sie daher auch wohl Wander- 
zellen und Phagocyten genannt. Auf diese auBerordentlich interessanten Yerhalt
nisse kann an dieser Stelle nicht naher eingegangen werden.

Noch grobartiger ais bei den Amóben ist die Erscheinung der amóboiden 
Bewegung bei den Myxomyceten. De Bary2) gibt eine sehr anschauliche 
Schilderung dieser Bewegungen, die wir in Engelmanns 3) kiirzender Be- 
schreibung wiedergeben:

’) E. Metschnikoff, Arbeit. d. zool. Inst. Wien 5, 2, 1884; Arch. f. pathol. 
Anat. u. Physiol. 96 (1884); 97 (1884); 107 (1887); 109 (1887); Leęons sur la 
pathol. comparee de 1’inflammation, 1892. —2) A. de B ary, Die Mycetozoen, 1864. —
3) Th. W. Engelmann, Hermanns Handbuch I, 1, 343, 1879.

„Sie sind von zweierlei Art. Erstlich sieht man an jedem einigermaben 
durchsichtigen Plasmodium einen groben Teil der Kórner in lebhafter Stró- 
mung begriffen. In jedem der fadenfórmigen Astę geht immer nur ein Strom 
der Lange des Astes nach, und zwar in der axialen Schicht; an den Ver- 
zweigungsstellen teilt sich derselbe haufig den Zweigen entsprechend, oder 
die (Strome) der letzteren flieben alle in den Hauptstrom ein; nicht seiten setzt 
sich aber auch die Strómung nur in einen Seitenzweig fort, wahrend in anderen 
entgegengesetzte oder keine Bewegung herrscht. In den glatten hautartigen 
Ausbreitungen laufen meistens zahlreiche yerzweigte Strome, entweder nach 
der gleichen oder nach yerschiedenen Bichtungen, und nicht seiten gehen 
entgegengesetzte Strómungen dicht nebeneinander her.

„Die peripherische Substanz, inmitten welcher die Kórnerstróme laufen, 
zeigt eine von diesen grobenteils anscheinend unabhangige Bewegung, welche 
in einer langsam fliebenden oder undulierenden Umribanderung und wech- 
selndem Austreiben und Wiedereinziehen kleiner Zweiglein und Fortsatze 
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besteht. . . Die Kórner sind bei allen diesen Bewegungen oft ganz unbeteiligt; 
oft treten sie aber auch in grófierer oder geringerer Zahl in die kleinen 
Tentakelzweige ein . . . Die Lebhaftigkeit der peripherischen Bewegungen ist 
sehr yerschieden, oft bemerkt man auch bei anhaltender Beobachtung nur 
sehr unbedeutende Umrifianderungen, und insonderheit sehen die flachen 
Ausbreitungen oft aus wie eine yollkommen ruhende, von bewegungslosen 
Kbrnchen durchsate Platte, welche von den Strbmen durchzogen wird.

„Ganz besonders in dem letzteren Falle hat es oft den Anschein, ais sei 
das Plasmodium aus zweierlei ganz yerschiedenen Substanzen zusammen- 
gesetzt, einer strómenden kórnerreichen Fliissigkeit und einer zahen, langsam 
fliefienden, und ais bewegte sich jene innerhalb der letzteren in besonderen 
festwandigen Kanalen. Allein man sieht nicht seiten an durchsichtigen 
Plasmodiumteilen neue Strbmchen entstehen, indem die Kórner eines ruhenden 
Sttickes sich plótzlich gegen einen Hauptstrom hin in Bewegung setzen und 
andere aufhóren und yollstandig alle Eigenschaften der strómungsfreien 
Partien annehmen. Die ruhenden Kórner am Rande eines starkeren Stromes 
kónnen plótzlich in eine dem Strome folgende Bewegung geraten, und jede 
scharfe Grenze zwischen strómendem und ruhendem Teile yerschwindet.

„Beobachtet man Strome, welche aus Zweigenden zuriicklaufen, so fallen 
zweierlei Erscheinungen auf. Entweder werden die Enden stark eingezogen, 
befinden sich unyerkennbar in einem Zustande energischer Kontraktion, und 
die Strómung ist den Enden zunachst am lebhaftesten und nimmt in zentri- 
fugaler Richtung (nach dem Ziele zu) an Schnelligkeit ab. Oder die Enden, 
aus denen der Strom zuriicklauft, sinken langsam zusammen, und die Ge
schwindigkeit des Stromes nimmt in zentrifugaler Richtung stetig zu.

„Wo ein lebhafter Strom in die Zweigenden geht und diese rapid an- 
schwellen und neue Zweige treiben lafit, sieht es aus, ais werde die Kórper- 
masse mit Gewalt in die Enden elngeprefit. Sucht man nach dem Sitze der 
treibenden Kraft, indem man den Strom gegen seine Ursprungsstelle yerfolgt, 
so findet man gerade in den exquisiten Fallen nirgends eine Umrifianderung, 
welche eine der Stromstarke irgend entsprechende Kontraktion der Teile, von 
denen der Strom herkommt, anzeigt; dagegen ist es meist sehr deutlich, dafi 
die in den Zweigenden laufenden Strome in zentrifugaler Richtung an Ge
schwindigkeit zunehmen.“

Nach Hofmeisters 9 Beobachtungen beginnt die Kórnerstrómung der 
Myxomyceten an ihrem Ziele und greift riickwarts um sich. Dasselbe kommt 
bei den iibrigen amóboiden Bewegungen vor.

Eine neue Form der amóboiden Protoplasmabewegung ist die sogenannte 
Fadchen- oder Kórnchenstrómung. Sie findet sich bei Rhizopoden, 
Heliozoen und Radiolarien. Bei diesen Tieren entsendet das Protoplasma 
Fortsatze yerschiedenster Gestalt von kurzeń, dicken bis zu ganz langen, 
fadenfórmigen; auch Kombinationen beider kommen yor, dicke Pseudo
podien mit aufgesetzten langen, lange Pseudopodien, die untereinander 
yerschmolzen sind (sogenannte Schwimmhautbildung). Auf diesen Fort- 
satzen sieht man feine Kórnchen strómen (vgl. Fig. 91). Das Spiel dieser 
Bewegung schildert Max Schultze2) wie folgt:

*) W. Hof meister, Die Lehre von der Pflanzenzelle, 1867.— 2) M. Schultze, 
Das Protoplasma der Rhizopoden und der Pflanzenzellen, 1863.
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„Es ist ein Grleiten, ein FlieBen der in die Fadensubstanz eingebetteten 
Kórnchen. Mit gróBerer oder geringerer Schnelligkeit ziehen sie in dem 
Faden entweder dem peripherischen Ende desselben zu oder in der um
gekehrten Richtung, oft sogar selbst an den diinnsten Faden in beiden Rich- 
tungen zugleich. Kórnchen, die sich begegnen, ziehen entweder einfach 

Fig. 91.

a

Ein lang ausgestrecktes Pseudopodium von Lieberkiihnia, auf dem sich ein Infusoriuin gefangen hat. 
a bis f Yerdauung dieses Infusoriums. — Nach Yerworn.

aneinander vorbei oder bewegen sich umeinander, bis nach einer kleinen 
Pause beide ihre ursprungliche Richtung fortsetzen oder eins das andere mit 
sich nimmt. Wie auf einer breiten StraBe die Spazierganger, so wimmeln 
an einem breiteren Faden die Kórnchen durcheinander, wenn auch manchmal 
stockend und zitternd, doch immer eine bestimmte, der Langsrichtung des 
Fadens entsprechende Richtung yerfolgend. Oft stehen sie mitten in ihrern 
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Laufe still und kehren dann um, die meisten jedoch gelangen bis zum 
auBersten Ende der Faden und wechseln hier erst ihre Richtung. Nicht alle 
Kórnchen eines Fadens bewegen sich mit gleicher Schnelligkeit, so daB oft 
eins das andere uberholt, ein schnelleres das langsamere zu grbBerer Eile 
treibt oder an dem langsameren in seiner Bewegung stockt. Wo mehrere 
Faden zusammenstoBen, sieht man die Kórnchen von einem auf den anderen 
ubergehen. An solchen Stellen befinden sich oft breitere Platten, welche aus 
einer starkeren Anhaufung der Fadensubstanz hervorgegangen sind und aus 
welchen dann wie selbstandige Fortsatze weitere Faden sich entwickeln, oder 
in welche bereits bestehende mit eingeschmolzen werden. Viele Kórnchen 
laufen offenbar ganz an der auBersten Oberflache der Faden, iiber welche 
man sie deutlich hervorragen sieht. Vielleicht haben alle diese oberflachliche 
Lagę. AuBer den kleinen Kórnchen sieht man oft gróBere Substanzklumpchen 
wie spindelfórmige Anschwellungen oder seitliche Auftreibungen eines Fadens 
in ahnlicher Bewegung wie die Kórnchen. Selbst fremde Korper, welche der 
Fadensubstanz anhaften und in sie aufgenommen werden, schlieBen sich 
dieser Bewegung an.“

Sehr schon kann man diese Kórnchenstrómung beobachten, wenn man 
den Tieren fein gepulverten Karmin ais Nahrung darbietet. Sie nehmen 
dann sehr reichliche Mengen von diesen Kórnchen auf, wie zuerst Hackel1) 
beobachtete, und in dem farblosen Protoplasma sieht man die Strómung an den 
leuchtend roten Karminkórnchen. Nach Beobachtungen von Yerworn* 2) 
werden hyaline Pseudopodien, wenn sie eingezogen werden, feinwabig struktu- 
riert. Wie man sieht, ist die geschilderte Form der Bewegung der amóboiden 
so verwandt, daB eine scharfe Grenze zwischen beiden nicht zu ziehen ist.

') E. Hackel, Die Radiolarien, 1862. Hier findet sich die altere Literatur. —
2) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 63, 253, 1896. — 3) Systematische Unter-
suehungen s. bei P. Jensen, Arch.f. d. ges. Physiol. 87, 361, 1901. — 4) Nageli, Beitr. 
z. wiss.Botanik 2, 89,1860, Correns, Ber. d. botan. Ges. 1897, S. 141. Kolkwitz, ebenda 
S. 460. Borscow, Die SiiBwasserbacillariaceen des siidwestlichen RuBland, 1873.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 41

Die Nahrungsaufnahme dieser Tiere geschieht durch die Pseudopodien 3). Wie 
erwahnt, bleiben Nahrungspartikel an ihnen kleben und werden durch die Proto- 
plasmastrómung der Fortsatze dem Protoplasmakórper zugefiihrt, wo die Verdauung 
analog wie bei den Amóben erfolgt. Die Verdauung beginnt oft bereits in den 
Pseudopodien. Siehe Fig. 91. Manche Radiolarien beherbergen in sich einzellige 
Algen. Diese sollen die voin Tiere produzierte Kohlensaure zur Starkebildung be- 
nutzen, und diese Starkę soli den Tieren zur Nahrung dienen.

2. Gleit- oder Glitschbewegung.
Diese Form der Bewegung findet man bei Diatomeen, Oscillarien und 

Desmidiaceen. Die Bewegungen der Diatomeen und Oscillarien erfolgen ohne 
merkliche Veranderungen der Kórperform. Gewóhnlich liegt eine Langsseite 
des Individuums der Flachę an, auf der es sich bewegt. In der Richtung 
der Langsachse erfolgt die Bewegung. Die Richtung wechselt sehr haufig, 
und zwar so, daB abwechselnd das eine und das andere Leibesende voran- 
geht. Nichtsdestoweniger entfernen sich die Organismen von ihrem Aus- 
gangspunkte, da sie krummlinige Wege machen. Manche Formen konnen 
sich vom Boden aufrichten und mit dem einen Kórperende haftend unter 
Drehung um die Langsachse sich fortbewegen 4).
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Die bewegende Kraft liegt an der Oberflache. Sie wird bei Diatomeen 
durch die Strómung einer klebrigen Masse erzeugt, dereń Existenz durch 
die Bewegung kleiner Partikel nachweisbar ist, die zufallig an der freien 
Oberflache haften. Diese Kórnchen bewegen sich ebenfalls und zwar 
in umgekehrter Richtung wie das ganze Tierx). Bei Oscillarien bewegen 
sich solche Partikel in Schraubenlinien. Ein Teil der Forscher nahm 
an, die Bewegung geschehe durch einseitiges Heryorstofien von Wasser 
(Nageli, v. Siebold u. a. 2), wahrend M. Schultze3), Pfitzer4) und 
Engełmann5) die Bewegung durch Austritt von Protoplasmamasse erzeugt 
wissen wollen. Diese Ansicht ist richtig, wie das in neuerer Zeit durch ein- 
gehende Untersuchungen besonders von O. Muller6) bewiesen ist. Die 
Bewegung der Oscillarien ist nicht so grundlich aufgeklart; die der Des- 
midiaceen geschieht durch Ausscheidung einer Schleimmasse, dereń Ver- 
mehrung das Tier bewegt 7).

3. Rotation und Zirkulation.
Auch im Innern yon Zellen, die durch eine Membran abgeschlossen 

sind, findet man Bewegungen des Protoplasmas. Das kommt bei Pflanzen, 
aber auch bei Protozoen vor. Man hat im wesentlichen zwei Typen zu 
unterscheiden, zwischen denen aber yielfach Ubergange yorkommen, Rota
tion und Zirkulation.

Die Rotationsbewegung findet sich in den Zellen der Characeen, in den 
Wurzelhaaren yon Hydroćharis morsus ranae, den Blattzellen yon VaUisneria 
spiralis u. a. In der Tierreihe ist die rotatorische Bewegung des Endoplasmas 
von Paramatcień, Vorticellinen 8) u. a. zu nennen. Die Bewegung besteht 
in einer Rotation des wandstandigen Protoplasmas und seiner Einschliisse. 
Das Protoplasma bildet ein kontinuierliches Band an den Begrenzungen der 
Zelle. Die Bewegung erfolgt parallel den Zellwanden stets in dem gleichen 
Sinne und mit ziemlich gleichfórmiger Geschwindigkeit. Die unmittelbar der 
Zellwand anliegende Protoplasmaschicht beteiligt sich nicht an der Bewegung.

Die Zirkulationsbewegung findet man besonders anschaulich in den 
Zellen der haarfbrmigen Pflanzengebilde, z. B. in den Staubfaden yon Tra- 
descantia. Bei Tieren findet sie sich z. B. bei den Noctilucen. Wie Mar 
Schultze beschreibt, gehen bei Tradescantia „yon der den Kern umhiillenden 
Protoplasmaschicht mehrere dickere und diinnere Faden aus, nach yer
schiedenen Richtungen die Zelle durchsetzend, auch ófter der Zellenwand 
dicht anliegend. Sie bestehen deutlich aus einer Grundsubstanz und ein
gebetteten, stark lichtbrechenden Kórnchen. Letztere laufen im Innern oder 
wie auf der Oberflache der Faden hin, entweder nur nach einer Richtung 
oder, wie nicht selten gesehen werden kann, nach entgegengesetzten 

*) v. Siebold, Zeitschr. f. wiss. Zool. 1, 284, 1849. — 2) Nageli, Gattungen 
einzelliger Algen, 1849. — s) M. Schultze, Das Protoplasma d. Rhizop. u. 
Pflanzenz., 1863. — 4) Pfitzer, Hansteins bot. Abh. 1. — 5) Th. W. Engełmann, 
Bot. Ztg. 1879, S. 54. — 6) O. Muller, Ber. d. bot. Ges. 1894, S. 143; 1897, S. 70; 
1899, 8. 445; 1900, 8. 481; 1901, S. 195. In diesen Arbeiten findet man die Lite
ratur. — 7) Klebs, Biol. Zentralbl. 5, 353, 1885. — 8) F. Schaudinn, Zeitschr. 
f. wiss. Zool. 59, 191, 1895. K. Brandt, Mitt. d. Vereins schlesw. - holst. Arzte 
1890, S. 12. A."Piitter, zit. n. Verworn, Allgem. Physiol. 1901, S. 86. M. Schultze, 
Das Protopl. d. Bhizop. u. Pflanzenzellen, 1863.
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Richtungen zugleich an einem und demselben Faden. An den breitesten ist die 
doppelte Strómungsrichtung fast konstant, sie kommt aber auch an den 
feinsten, kaum noch erkennbaren Faden vor. Begegnen sich Kórnchen, so 
gehen sie meist ungestórt aneinander vorbei, oder es kommt vor, daB die 
einen die anderen mit zuriicknehmen, ein Beweis, dafi nicht zwei getrennte 
Faden die Ursache der doppelten Stromesrichtung waren. An demselben 
Faden iiberholen einzelne in schnellem Laufe andere langsamere und kónnen 
dann, wie ich einmal sah, zuriicklaufend gemeinschaftlich umkehren. Die 
Faden teilen sich ófter gabelig, und ein Kórnchen, an die Teilungsstelle ge- 
langt, stockt, ehe es sich dem einen oder anderen Wege anvertraut. Die 
Gestalt und Richtung der Faden ist aber fortwahrendem Wechsel unter- 
worfen. Die gabelige Teilung z. B. riickt von der Basis des Fadens am 
Zellenkern dem anderen an der inneren Oberflache der Zellenwand sich be- 
findenden Ende entgegen. Oder es bildet sich aus der gabeligen Teilung 
eine Brucke zu einem nebenan liegenden Faden, indem der eine Teilast mit 
diesem verschmilzt. Die Brucke lauft dann abwarts oder aufwarts zwischen 
beiden Faden hin, verkiirzt sich, indem letztere sich einander nahern, endlich 
verschmelzen sie yollstandig miteinander zu einem einzigen, so daB jetzt ein 
breiter Strom flieBt, wo vorher einzelne Faden waren.“

4. Kontraktionsbewegungen des Protoplasmas zur Entleerung 
pulsierender Vacuolen.

In vielen einzelligen Organismen entstehen periodisch kleine Fliissigkeits- 
ansammlungen, die sich vergróBern, oft aus mehreren zu einer verschmelzend, 
und sich nach auBen oder in seltenen Fallen ins Protoplasma entleeren. Man 
nennt sie pulsierende Vacuolen. Sie finden sich bei fast allen Protozoen des 
siiBen Wassers, fehlen vielen marinen und fast allen parasitierenden. In 
Leukocyten des Salamanders hat Klemensiewicz ihre Entstehung nach In- 
fektion mit Cholerakeimen ebenfalls beobachtet. Sie kommen entweder einzeln 
oder zu mehreren in den Organismen vor und haben bei den meisten eine 
ganz bestimmte Lagę. Es gibt Vacuolen, dereń Entleerung durch einen 
ganz besonderen Ausfuhrungsgang geschieht, und solche, dereń Inhalt das 
Protoplasma durchbrechen muB, um nach auBen zu gelangen. Die Mechanik 
der Entleerung geschieht, wie man annimmt, durch eine Kontraktion des 
Protoplasmas der Vacuolenwand. Die Vacuolen sollen Exkretionsprozessen 
dienen, indem sie die gelósten Endprodukte des Stoffwechsels, unter ihnen 
auch Kohlensaure, ausscheiden. Die Leistung der Vacuolen ist betrachtlich: 
bei Paramaecien wird auf diese Weise eine Wassermasse, die gleich dem 
Volumen des ganzen Paramaeciums ist, in nur 26 Minuten entleert.

Diese kurzeń Notizen miissen hier geniigen; nahere Angaben findet man bei 
Lang, Handbuch der yergleichende n Anatomie der wirbellosen Tiere (Protozoa), 
1901, und bei Pfeffer, Handbuch der Pflanzenphysiologie 2 (1904).

Zur Orientierung iiber die Geschwindigkeiten dę
III. Geschwindigkeit der ProtoplasmabeWegimg.

otopłąsmabewegungen 
diene die folgende Tabelle. Ihre Daten beziehen sic fysi denjenigen Organis
men, die mit der Fahigkeit sich fortzubewegen '%:f(ga,bt sirLĄ;, auf die 

vi
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Geschwindigkeit der Lokomotion; bei den Zellen, in denen das Protoplasma 
innerhalb einer Zellhaut strómt oder bei denen es auf langen Pseudopodien 
Fadchenstrómung zeigt, ist unter Geschwindigkeit die Geschwindigkeit der 
Kórnchen gemeint. In der Tabelle sind die Formen, bei denen es sich um 
lokomotorische Geschwindigkeiten handelt, mit einem * versehen.

wie die

mm p. Sek.

* Amóben................................. gew. Temp. 0,007—0,015 Schultze *)
* w 0,008 Engelmann 2)
* Amoeba werrucosa.................. 0,005 Rhumbler 3)
* „ striata...................... » 0,010 n
* „ limax.......................... n 0,010 n
* „ geminata.................. n 0,015—0,030
Miliola..................................... n 0,020 Schultze l)
Orbitolites................................. n 0,005—0,020 Verworn 4)
* Calcituba................................. n 0,002 Schaudinn 6)
Urtica........................................ 0,003 v. Mohl6)

n •••••••••••• 35° 0,009 n
Tradescantia............................. gew. Temp. 0,004—0,005 n

n ............................. erwarmt 0,008—0,010 ■n

Vallisneria................................. gew. Temp. 0,0045 n

„ ................................. erwarmt 0,015
Chara........................................ gew. Temp. 0,025 Schultze l)

„ ........................................ erwarmt 0,04
Urtica........................................ gew. Temp. 0,004—0,005
Didymium serpula.................. n 0,007 Hofmeister7)
Stemonitis fusca...................... n 0,003
* Diatomeen u. Oscillarien . . 0,04 Engelmann2)
* n ••••••••• 0,007—0,17 O. Miiller8)
* Oscillarien............................. » 0,004 Correns9)

') M. Schultze, Das Protopl. d. Rhizop. u. Pflanz. 1863. — 2) Engelmann, 
Hermanns Handb. d. Physiol. 1 (1), 343, 1879. — 3) Zit. n. Lang, Lehrb. d. vergl. 
Anat. 2 (Protozoa), 1901. — 4) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 51, 1, 1891. — 
s) Schaudinn, Zeitsehr. f. wiss. Zool. 59, 191, 1895. — 6) v. Mohl, Wagners 
Handworterbuch d. Physiol. 4, S. 184. — 7) Hofmeister, Die Lehre von der 
Pflanzenzelle, 1867. — 8) O. Miiller, Ber. d. bot. Gesellsch. 1897. — 9) Correns, 
Ebenda 1897, S. 141. — 10) Th. W. Engelmann, Handb. d. Physiol. 1 (1), 1879. — 
“) P. Jensen, Ergebn. d. Physiol. 1902. Biophysik 1.

sehr gering, inTabelle zeigt,Die Geschwindigkeiten sind, 
maximo 2,4 mm, in minimo 0,12 mm pro Minutę.

IV. Kraft der Protoplasmabewegung.
Uber die Kraftentwickelung durch Protoplasmabewegung haben wir bis 

jetzt nur Vermutungen. Engelmann10) nimmt an, daB die Leukocyten be- 
trachtliche Kraft entwickeln miissen, da sie Bindegewebslamellen auseinander 
zu drangen vermógen. Jensen11) halt diese Annahme nicht fiir berechtigt, 
weil der Beweis fiir die Dislokation der Lamellen durch die Leukocyten nicht * 
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erbracht sei. Er selber hat versucht, die untere Grenze der Kraft von 
Pseudopodien des Orbitolites complanatus zu bestimmen. Das Tier bewegte 
sich an einer Wand aufwarts, wobei es scheinbar von seinen Pseudopodien 
emporgetragen wurde. Jensen1) nimmt an, daB die Pseudopodien das Ge
wicht der Kalkschale des Orbitolites im Wasser getragen hatten. Dieses 
Gewicht (bestimmt im Wasser) findet er gleich 0,01 g, den Querschnitt der 
Pseudopodien, die es tragen, schatzt er gleich 6.10— 4 qmm. Daraus wiirde 
sich ergeben , dafi 1 qmm Pseudopodiensubstanz 17 g zu tragen vermag. 
Vorausgesetzt ist dabei, daB das Gewicht des ganzen Orbitolites, d. i. Kalk
schale plus Tier, in Wasser mindestens gleich dem der Kalkschale sei. Diese 
Voraussetzung muB aber erst gepriift werden, denn es kónnen im Orbitolites 
Protoplasmamassen sein, die ein sehr geringes spezifisches Gewicht haben. 
Wie wir gesehen haben, kommt das bei Sarcodinen yielfach vor. Endlich 
liegt noch eine Priifung der Zugfestigkeit von Myxomycetenprotoplasma an 
Chondrioderma difforme vor. Pfeffer* 2) fand, daB ein Pseudopodium von 
1 qmm Querschnitt noch nicht 1 g tragen kann, ohne zu zerreiBen.

*) P. Jensen. Arch. f. d. ges. Physiol. 80, 176, 1900. — s) W. Pfeffer, Zur
Kenntnis der Plasmahaut und der Vacuolen. Abh. d. matli.-physik. KI. d. Sachs.
Akad. 16, 187, 1891. — 3) Ehrenberg, Monatsber. d. Akad. Berlin 1859, S. 493. —
4) F. Hoppe-Seyler, Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 113, 1875. — ł) F. Cohn, Flora
1862, 8.328. — 6) Weed, Bot. Jahrb. 44, 400, 1890. — ~) W. TI. Brewer, Amer.
Journ. of Science 41, 391, 1866. — 8) J. Wyman, ebenda 44, 152, 1867; siehe auch
P. Broca, Mem. de la soc. de biol. 2 (3), 44, 1861.

Das Versuchsmaterial ist, wie man sieht, sehr gering.

V. Die aufieren Bedingungen fur das Bestehen der Protoplasma- 
hewegungen.

1. Physikalische Bedingungen.
a) Temperatur.

Die Bewegungen des Protoplasmas sind an einen bestimmten Temperatur- 
bereich gebunden. Die Temperatur, bei der die Bewegungen beginnen, liegt 
meistens nahe 0°, die obere Temperaturgrenze um 40" C herum. Das Proto
plasma ist jedoch imstande, noch sehr viel hóhere Warmegrade zu ertragen. 
Ehrenberg3) hat einen Befund mitgeteilt, der zurZeit der Entdeckung yiel Auf- 
sehen erregte. Er fand auf Ischia in Quellen, dereń Temperatur 81 bis 85° betrug, 
eingenistet in filzartige Anhaufungen yon Eunotien und Oscillarien vier yer
schiedene Arten lebender Kadertierchen. Hoppe-Seyler 4) hat Ehrenbergs 
Angaben kontrolliert. Er fand auf Ischia noch bei 53° lebende Algen. Spater 
haben dann Cohn 5) bei 53,7° in Karlsbader Thermen, Weed 6) bei 85° in den 
heifien Quellen des Yellowstone-Parkes, Brewer 7) in Kalifornien noch bei 90 bis 
93°, ja Wyman8) sogar bei 98° lebende Protoplasmen gefunden. Noch sehr 
wesentlich hóhere Temperaturen bis zu 150° kónnen Bakterien und ihre 
Fortpflanzungsstoffe in trockenem Zustande ertragen. Uns erscheint heute 
diese Fahigkeit der Organismen nicht mehr merkwiirdig, seit wir wissen, dafi 
die Gerinnungstemperaturen von EiweiBlósungen sehr wesentlich abhangig 
sind von dem Gehalt an EiweiB. Die Gerinnungstemperatur einer wasserigen
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Lósung von Ovalbumin ist 56°; enthalt sie 25 Proz. Wasser, 74 bis 80°, bei 
18 Proz. Wasser 80 bis 91°, bei 6 Proz. 145°. Ist das EiweiB frei von 
Wasser, so koaguliert es erst bei 160 bis 170° (Lewith *)•

AuBerdem wissen wir, daB das Protoplasma langsam an hóhere Tem- 
peraturgrade gewóhnt werden kann. Das zeigen Versuche von Mendel- 
sohn* 2). Er hat gefunden, daB Paramaecien, die unter normalen Verhalt- 
nissen im Wasser sich nach Orten begeben, die auf 24 bis 28° temperiert 
sind, diese Eigenschaft verlieren, wenn sie vor dem Versuch bei 36 bis 38° 
gehalten waren. In diesem Falle begeben sie sich zu Stellen, die 30 bis 32° 
warm sind. Hieraus geht hervor, daB der Temperaturbereich, den die Tiere 
bevorzugen, durch Gewóhnung an hohe Temperaturen erhóht worden ist. 
Dallinger3) ist es gelungen, durch langsame Steigerung der Temperatur 
Protozoen, die gewóhnlich bei 60° absterben, dauernd bei 70° am Leben zu 
erhalten.

*) S. Lewith, Arch. f. exp. Pathol. u. Pharm. 26, 351, 1890. — ’) M. Men- 
delsohn, Arch. f. d. ges. Physiol. 60, 1, 1895. — 3) W. H. Dallinger, Journ. 
Royal Micr. Soc. 1887, p. 185. — 4) Davenport u. Castle, Arch. f. Entw.-Mechanik
2, 227, 1896. — 5) W. Kiihne, Untersuch. iih. d. Prot. u. d. Kontr., 1864. —
(6 Josing, Jahrb. f. wiss. Botanik 36, 217, 1901. — 7) Th. W. Engelmann,
Handb. d. Physiol. I, 1 (1879).

Wir haben den Schliissel fiir die Beobachtungen, wenn wir annehmen, 
daB die Gewóhnung in einer Wasserabgabe des Protoplasmas besteht 
(Davenport 4).

Im allgemeinen nimmt die Protoplasmabewegung mit steigender Tem
peratur an Lebhaftigkeit zu bis zu einer oberen Grenze. Bleibt diese Grenz- 
temperatur bestehen, so wird die Bewegung zunachst langsamer und erlischt 
nach einer Weile. Dieser Zustand ist nur zu beseitigen, wenn man das 
Protoplasma wieder abkiihlt. So leben Amoben wieder auf, wenn sie eine 
Minutę bei 35° gehalten werden, aber nicht nach fiinf Minuten langer Er
warmung auf diese Temperatur (Kiihne5).

Bemerkenswert ist, dafi Anwendung von narkotischen Mitteln (Ather in 
prozentiger wasseriger Lósung) hohe Temperaturen weniger gefahrlich 

macht. In Yallisneriazellen sah Josing6) bei 45° nach zwei Minuten Still- 
stand der Strómung, beim atherisierten Praparat aber erst nach 20 Minuten.

Engelmann7) hat eine Tabelle zusammengestellt, in der unter der Be
zeichnung „Maximum“ die Temperaturen angegeben sind, bei denen die 
Protoplasmabewegung noch dauernd erhalten bleibt. Unter der Bezeichnung 
„Ultramaximum“ steht die Temperatur, bei der die Bewegung momentan 
unter Triibung und Schrumpfung der Zelle erlischt. Diese Tabelle sei hier 
wiedergegeben (s. folg. S.). Sie ist durch die Rubrik „ Minimum “ erweitert. 
Hier sind die tiefsten Temperaturen angegeben, bei denen die Protoplasma
bewegung noch Bestand hatte.

Die Ursache des Todes bei dauernder Erwarmung iiber das Temperatur- 
maximum oder bei plótzlicher auf das Ultramasimum liegt in einer Gerinnung 
der eiweiBartigen Substanzen des Protoplasmas. Amoben stellen nach er- 
folgtem Warmetode eine kugelfórmige, scharf und doppelt konturierte Blase 
dar, welche einen groBen triiben, in durchfallendem Lichte braunlich aus- 
sehenden Klumpen einschlieBt, der den kugeligen Raum zu etwa drei Yiertel



AuBere Bedingungen: Temperatur. 647

Minimum Maximum Ultramaximum

Didymium serpula x).......................... 30° 35°
Aethalium septicum x).......................... — 39° 40°
Actinosphaer. Eichhornii 2).................. — 38° 43°
Miliola 2)............................................... — 38° 43 bis 48°
Urtica urens2)..................................... — 44° 47 bis 48°
Tradescantia virginica 2)...................... — 46° 47 bis 48°
Vallisneria spiralis *) a)...................... — 40° 47 bis 48°
Nitella syncarpa4)............................. — 37° —
Chara flexilis5)..................................... — 1° bis — 2° 45°

Optimum
Chara flexilis 6)..................................... 0° 42,8° 38,1°
Vallisneria spiralisb).......................... 0° bis — 1° 45° 38,7°
Elodea canadensis ®)............................. 0“ 38,7° 36,2°

anfiillt. Der iibrige Raum ist mit 
angefiillt. Diese Fliissi; 
gerinnt 7). Analog ver- 
halten sich andere ein- 
zellige Wesen 8).

Starkę Abkiihlung 
verlangsamt die Bewe
gungen und hemmt die

Pseudopodienbildung. 
Um 0° herum erlóschen 
die Bewegungen. Bei 
dieser Temperatur, bei 
der die Pseudopodien 
haufig ganz eingezogen 
sind, kann das Proto
plasma lange Zeit lebens- 
fahig gehalten werden, 
ja es ertragt noch viel 
tiefere Temperaturen. 
Eine allgemeine untere 
Grenze ist bisher nicht 
ermittelt worden. Die 
tiefsten yerfiigbaren 
Temperaturen reichten

einer durchsichtigen, klaren Fliissig] 
enthalt noch einen EiweiBkórper, der bei

Fig. 92.

Kbrperformen der Arnocha limax bei yerschiedenen Temperaturen. 
A bei 25°, beweglicher Zustand. B bei 40°, Warmestarre. C bei 2°, 

trager Zustand. — Nach Yerworn.

nicht aus, um das Leben 
zu vernichten. Von Be-

‘) W. Kiihne, Unters. iiber d. Prot. u. d. Kontr., 1864. — !) M. Schultze, 
Das Prot. d. Rhiz. u. d. Pflanzenz., 1863. — 3) Jiirgensen, Studien d. physiol. Inst. 
Breslau 1, 104, 1861. — 4) Nageli, Beitr. z. wiss. Bot. 2, 77, 1860. — s) Du- 
trochet, Compt. rend. de l’Acad. des sciences 2, 775, 1837. — 6) Velten, Flora 
1876, S. 177. — 7) W. Kiihne, Unters. usw. 1864. — 8) M. Schultze, Das Proto
plasma usw. 1863.
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deutung scheint allerdings die Zeit zu sein, durch die die tiefe Temperatur 
einwirkt. Zu lange Einwirkung kann den Tod der Zelle zur Folgę haben.

Nach Yerworn1) beruht die Temperaturwirkung auf die Protoplasma
bewegung auf verschiedener Beeinflussung der Kontraktions- und Espansions- 
bewegung. Jede dieser beiden hat bei einer bestimmten Temperatur ihr 
Optimum. An Rhizopoden des Roten Meeres fand er, daB bei Erwarmung 
zuerst die Expansion am starksten zunimmt, danach die Kontraktion, gleich 
stark sind beide bei 30 bis 32°. Von 30° abwarts iiberwiegt die Expansion, 
iiber 32° die Kontraktion. SchlieBlich tritt Warmestarre ein. Eine Illustra- 
tion der Einwirkung der Temperatur auf Amóben zeigt die umstehende Ab- 
bildung, die Verworns AUgemeiner Physiologie entnommen ist.

b) Wassergehalt.
Fiir lebendes Protoplasma gibt es eine obere und eine untere Grenze des 

Wassergehaltes, jenseits dereń die Lebenserscheinungen aufhóren. Nahere 
Bestimmungen sind nicht ausgefiihrt worden; nach Engelmanns2) Schatzung 
ist das Minimum ein Wassergehalt von etwa 60 Proz., das Mańmum von 
etwa 90 Proz. Wird dieses iiberschritten, so hórt die Bewegung auf, es tritt 
sogenannte Wasserstarre ein.

Voriibergehende Steigerungen iiber das Maximum des Wassergehaltes 
konnen ertragen werden, langer dauernde fiihren zum Tode des Protoplasmas. 
Die ersten Beschreibungen derartiger Versuche finden sich bei M. Schultze 3) 
und bei Hofmeister4). Nach eigenen Beobachtungen kann man farblose 
Blutkórper durch Wasserzusatz zum Quellen bringen, so daB sie ihre Be- 
wegungsfahigkeit verlieren. Wiederherstellung der urspriinglichen Kon
zentration stellt das alte Volumen und die Beweglichkeit wieder her. Man 
kann Protoplasma aber sowohl an salzarmere Medien ais auch an salz- 
reichere dauernd anpassen. Gruber6) gewóhnte eine marinę Actinophrys 
an SiiBwasser und nachher wieder an Meerwasser. Die Meeractinophrys, 
die ein kórniges, vacuolenarmes Protoplasma hatte, wurde in SiiBwasser 
vacuolenreich und hyaliner, in Seewasser gewann sie wieder das alte Aus- 
sehen. Marinę Tiere widerstehen dem deletaren EinfluB des siiBen Wassers 
bei tiefer Temperatur leichter ais bei hoher (Gogorza6). Die Beziehungen 
zwischen Uberlebungsdauer R und osmotischem Druck des Mediums 0 
sind gegeben durch die Formel R = e°^K, worin K eine fiir jede Tier- 
art zu ermittelnde Konstantę, e die Basis der natiirlichen Logarithmen ist 
(Davenport 7).

Bei langsamer Konzentration des Mediums, in dem sich die einzelligen 
Organismen befinden, kann ebenfalls eine Anpassung stattfinden. So kónnte 
Czerny8) SiiBwasseramóben an 4 proz. Kochsalzlósung gewohnen, dasselbe 
gelang Engelmann9). Man vergleiche ferner die Untersuchungen von 
Dutrochet10), der Seewasseramóben langsam an 10 Proz. Salzgehalt gewóhnte,

’) M.Verworn, Sitzungsber. d. preuB. Akad. d. Wiss., phys.-math. KI. 46, 1213, 
1896. — *) Th. W. Engelmann, Handb. d. Physiol. 1 (1), 343, 1879. — s) M. Schultze, 
Das Protoplasma usw. 1863. — 4) Hofmeister, Die Lehre von der Pflanzenzelle 
1867. — 5) A. Gruber, Biol. Zentralbl. 9, 22,1889. — 6) J. Gogorza, Zool. Jahresber. 
1891. — 7) Davenport, Exp. Morphol. 1,93. — ") V. Czerny, Arch. f. mikr. Anat. 5, 
158, 1869. — 9) Th. W. Engelmann, Handb., 1879. — 10) Dutrochet, Compt. 
rend. 2, 781, 1837.
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Roser1), Massart2), Henneguy3), Balbiani4), Yasuda5 *), Florentin •>). 
Die Anpassung an salzarmere und salzreichere Medien geschieht hóchst- 
wahrscheinlich durch Anderung des Wassergehaltes des Protoplasmas. Hiermit 
stimmt auch iiberein, daB die kunstlich an salzreiche Medien gewóhnten 
Tiere hohe Temperaturen besser ertragen ais normale Tiere gleicher Art 
(Davenport7).

l) Roser, Beitr. z. Biol. nied. Organismen, 1881. — 2) Massart, Arcli. de
biol. 9, 515, 1889. —■ s) Henneguy, Ann. d. microscop. 3, 118, 1890/91. — 4) Bal
biani, Arch. d’anat. micr. 2, 518, 1898. — 5) Yasuda, Zool. Jahresber. 6 (1897). —
s) Florentin, Ann. d. sciences nat. 10, 209, 1900. — 7) Davenport, a. a. O. —
8) W. Kiihne, Unters. usw., 1864. — 9) Th. W. Engelmann, Handb., 1879. —
10) L. Celakovsky, Buli. int. de l’acad. de Boheme 1898. — “) Corti, zit. n. Engel
mann, Handb., 1879. — 12) Hafmeister, Die Lehre von der Pflanzenzelle 1867.

2. Chemische Bedingungen.

a) Feste und fliissige Nahrung.
Auf die Ernahrungsweise einzelliger Lebewesen, soweit wir dariiber 

genaue Kenntnisse haben, ist bereits kurz eingegangen worden. Hier kónnen 
wir daher darauf verzichten. Im wesentlichen wiirde uns auch nur inter- 
essieren, wie die Nahrstoffe beschaffen sein miissen, damit das Leben erhalten 
bleibt. So weit fortgeschritten in dieser Beziehung die Physiologie der 
Pflanzen und hóheren Tiere ist, so unyollkommen sind unsere Kenntnisse auf 
dem Gebiete der niedersten Tierformen.

b) Gasfórmige Nahrstoffe.
Wie fiir die hóheren Tiere ist fiir die einfachsten Lebewesen der Sauer

stoff das wichtigste gasfórmige Nahrmittel. Seine dauernde Abwesenheit 
hat Stillstand der geschilderten Protoplasmabewegungen zur Folgę. Vor- 
iibergehend kann indessen der Sauerstoff lange Zeit entbehrt werden. So 
beobachtete Kiihne8), dafi Amoben in einer reinen Wasserstoffatmosphare 
24 Minuten lang ihre Bewegungen fortsetzten. Dann erst hórte die Pseudo- 
podienbildung auf, und die Tiere blieben in dem Zustande, in dem sie sich 
gerade befanden, regungslos liegen. Auf starkę Induktionsreize reagierten 
sie auch in diesem Zustande noch. Wurde nun Luft den Amoben gegeben, 
so begann nach Verlauf von 75 Minuten die alte Bewegung wieder. Die
selben Beobachtungen machte er an Myxomyceten, nur dauerte es hier 
wesentlich langer, bis der Bewegungsstillstand eintrat. Engelmann9) hat 
die Beobachtungen Kiihnes bestatigt und sie auch auf Leukocyten aus- 
gedehnt. Die Bewegung dieser Gebilde erlosch in sauerstofffreiem Medium 
nach 2 Stunden. Celakovsky10) beobachtete, daB Pelomyxa in sauerstoff
freiem Medium erst nach 72 Stunden zur Ruhe kam. An pflanzlichen Ob- 
jekten hat Corti11) zuerst beobachtet, daB nach LuftabschluB durch 01ivenól 
oder mit Hilfe der Luftpumpe die Protoplasmastrómungen in den Zellen von 
Chara aufhórten. H ofmeister 12) hat diese Beobachtungen an Nitella be
statigt. Sie erlóschen in 01ivenól nach 5 Minuten, in luftverdiinntem Raum 
nach 13 Minuten. Nach Entfernung des 01ivenóls kehrte die Bewegung in 
30 Minuten, nach Luftzutritt in 22 Minuten wieder. Analoge Beobachtungen 
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teilt Kiihne1) von Tradescantia mit. Clark2) fand dann, daB die Stró- 
mungen in Plasmodien und in pflanzlichen Protoplasmen, die von einer Zell- 
haut umkleidet sind, bei einigen Pflanzen schon nach wenigen Minuten, bei 
anderen erst nach Stunden (bis zu 4) aufhórten. Ja, bei Characeen dauerte 
die Bewegung bis zu 19 Tagen. Ein Luftdruck von 1 bis 7 mm Quecksilber 
geniigte zur dauernden Unterhaltung der Protoplasmabewegung.

*) W. Kiihne, Unters. usw. 1864. — *) J. Clark, Ber. d. bot. Ges. 1888, S. 278; 
vgl. auch Kiihne, Zeitsehr. f. Biol., N. F., 18, 1, 1898; Lopriore, Jahrb. f. wiss. 
Bot. 28, 571, 1895; Biol. Zentralbl. 89, 118, 1902; Demoor, Arch. d. biol. 13. — 
8) Th. W. Engelmann, Bot. Ztg. 1881, S.442; 1883,S.4; 1886, S.49; 1887, S.102.—
4) Tarchanoff, zit. n. Engelmann, Handb., 1879; s. auch Th. W. Engelmann,
Arch. f. d. ges. Physiol. 29, 387, 1882. — 6) Brandt, Uber Actinospharium Eich-
hornii, Diss. Halle 1877. — 6) Nussbaum, Verh. d. naturh. Ver. d. preuB. Bheinl. 
1884; Arch. f. mikr. Anat. 26, 485, 1886. — 7) Gruber, Biol. Zentralbl. 4, 717;
5, 137, 1885. — 8) B. Hofer, Jenaische Zeitsehr. f. Nat. 24, 105, 1889. — 9) Bal
biani, Rec. zool. Suisse 5 (1888). — 10) Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 51, 1, 
1891. Die Beweg. d. leb. Substanz, 1892. — “) Klebs, Unters. d. bot. Inst. Tiibingen
2, 552, 1888; Biol. Zentralbl. 7, 161, 1887; s. auch Palla, Flora 1890, S. 314;
Pfeffer, Ber. d. Sachs. Akad. 1896, S. 505; Townsend, Jahrb. f. wiss. Bot. 30,
484, 1897.

Durch eine Aufspeicherung von freiem Sauerstoff in den belebten Ge- 
bilden kann die lange Fortdauer der Bewegungen nicht erklart werden. Die 
Abwesenheit von freiem Sauerstoff ist direkt nachweisbar. Dieser Nachweis 
ist mit Hilfe einer ganz ausgezeichneten Methode gefiihrt worden, die wir 
Engelmann5) verdanken. Sie gestattet den Nachweis eines Billiontel Milli- 
gramm Sauerstoff. Ais Indikatoren fiir die Gegenwart des Sauerstoffs 
dienen gewisse Bakterien, dereń Beweglichkeit an die Gegenwart von freiem 
Sauerstoff gekniipft ist, und die die Eigentiimlichkeit haben, sich nach Orten 
hinzubewegen, an denen Sauerstoff gegenwartig ist. Mit ihrer Hilfe gelingt 
es z. B. leicht, den Sauerstoff, der von einer einzigen griinen Pflanzenzelle 
bei momentaner Belichtung erzeugt wird, nachzuweisen.

Die sehr interessanten Verhaltnisse der Anaerobiose (der obligaten und fakul- 
tativen) bei Bakterien konnen hier nicht erórtert werden. Man vergleiche Pfeffer, 
Handbuch der Pflanzenphysiologie I, S. 535. iiber den anaeroben Stoffwechsel der 
Muskeln siehe das betreffende Kapitel dieses Handbuches.

Erhóhung der Sauerstoffspannung auf 3 bis 6 Atmospharen macht 
Leukocyten bewegungslos (Tarchanoff * 4).

C. Die Wechselbeziehungen. zwischen Kern und Protoplasma.

Nach unseren bisherigen Erfahrun^en sind Kern und Protoplasma ohne 
einander nicht dauernd existenzfahig. Wie Brandt5) an Aktinospharien 
gefunden hat, gehen kernlose Teilstiicke dieses Tieres nach einiger Zeit zu
grunde. Dasselbe fand Nussbaum6) in einer ausgedehnten Untersuchung an 
vielen Infusorien. Seine Untersuchung hatte das Resultat, daB kernhaltige 
Zellstiicke sich regenerieren, kernlose dagegen zugrunde gehen. Analoge 
Befunde verdanken wir Gruber7). Eine Erweiterung unserer Kenntnisse 
brachten uns die Untersuchungen von Hofer8), Balbiani9), Verworn10 *) 
und Klebs11). Hofer fand, daB kernlose Teilstiicke von Amóben sich 15 bis 
20 Minuten wie normale Amóben yerhalten, dann werden die Pseudopodien 
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abnorm lang, schlieBlich hórt ihre Bildung auf, das Tier zerfallt kórnig. Man 
kann aber kernlose Amóbenstiicke einen ganzen Monat *) lebendig halten. 
Verworn machte analoge Beobachtungen an Rhizopoden. Die Teilstiicke 
yerhalten sich zunachst auch gegen Reize wie unverletzte Tiere, schlieBlich 
gehen sie zugrunde. Balbiani hat gezeigt, daB an einigen Infusorien die 
Teilstiicke mehrere Tage iiberleben kónnen. Manche Fahigkeiten der Zelle sind 
an den kernlosen Teilstiicken nicht mehr zu beobachten. So hat Hofer 
gefunden, dafi die kernlosen Amóbenstiicke ihre Nahrung nicht mehr yoll
standig yerdauen. Dasselbe hat Verworn an marinen Rhizopoden gefunden, 
z. B. an Polystomella und Thalassicolla. An Polystomella beobachtete er 
ferner, daB die Bildung des stiitzenden Kalkgeriistes in den kernfreien Stiicken 
nicht mehr erfolgte. Nach Hofer kónnen die kernlosen Amóbenstiicke keinen

Amoba proteus. I unmittelbar nach der Durchschneidung. II am zweiten Tage nach der Durch
schneidung. A kernlose Halfte. B kernhaltige Halfte. 1 alte kontraktile Vacuole. 2 Kern. 3 neu- 

gebildete kontraktile Yacuole. — Nach Hofer.

Schleim mehr bilden, den sie sonst zur Anheftung produzieren. Das ist nach 
Verworn schlieBlich auch bei Difflugien der Fali, wenn freilich diese Tiere 
die Fahigkeit erst allmahlich einbiiBen. Klebs erzeugte in umhauteten Zellen 
von Algen durch Plasmolyse einen Zerfall in kernhaltige und kernlose Partien. 
Die kernhaltigen bildeten eine neue Zellhaut, die kernlosen nicht. Nach 
Stole *) geben kernlose Amóbenstiicke aufgenommenes Neutralrot langsamer 
ab ais kernhaltige.

Es ist nicht etwa nótig, dafi der ganze Kern erhalten bleibt, nur ist fiir 
die Regeneration eines Zellteilstiickes zu einer ganzen Zelle nótig, daB das 
Teilstiick Kern substanz enthalt.

Der Kern fiir sich ist ebenfalls nicht lebensfahig. Das ist gleichzeitig von 
Verworn und Acqua gefunden worden, von Acąua*) fiir den generatiyen Kern 
des Pollenschlauches und von Verworna) an marinen Rhizopoden. Gewissen Ein- 
wirkungen gegeniiber verha.lt sich der Kem, wie es scheint, resistenter. So lahmte

') A. Stole, Zeitschr. f. allg. Physiol. 1, 209, 1902. Weitere Literatur iiber die 
Bedeutung des Kernes siehe bei J. J. Gerassimow, Zeitschr. f. allg. Physiol. 1, 
220, 1902. — 2) Acqua, Malpighia 5, 2, 1891. — 3) M. Verworn, Arch. f. d. 
ges. Physiol. 51, 1, 1891.

verha.lt
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Demoor1) das Protoplasma durch Kohlensaure, Wasserstoff oder Chloroform, 
wobei die Kernteilung wie gewohnlich verlief. Eine neue Zellhaut bildete sich 
jedoch nicht, dazu ist also auch die Tatigkeit des Protoplasmas notig. Die Ansicht, 
daB der Kern durch die Eingriffe nicht beeinflufit werde, wird von Loeb2) ab- 
gelehnt. Er meint, daB zwischen Lahmung des Protoplasmas und des Kernes nur 
ein zeitlicher, aber kein prinzipieller Unterschied bestehe.

VI. Wirkung von Reizen.
Ganz allgemein kann man sagen, daB Reize die Expansionsbewegungen 

des Protoplasmas hemmen. Die Wirkung besteht je nach dem Grade der 
Reizstarke in einer Verlangsamung, einem Stillstand der Strómung oder in 
einer Kontraktionsbewegung.

Von yornherein sei hier bemerkt, daB die Reaktionen ganzer Orga- 
nismen auf Reize, die ais Tropismus und Taxis bezeichnet werden, hier nicht 
behandelt werden sollen. Sie miissen yerbunden mit den gleichen Er- 
scheinungen bei hóheren Pflanzen und Tieren abgehandelt werden.

1. Elektrische Reize.
Froschblutkorper, die sich amóboid bewegen, werden durch Induktions- 

stróme zum Einziehen der Fortsatze yeranlaBt. Bei maBigen Stromstarken 
tritt etwa 1/4 bis 1 Minutę nach der Applikation des Reizes die Wirkung ein, 
die zunachst in einer Abstumpfung der spitzen Pseudopodien und in einem 
langsamen Einziehen dieser besteht. Starkę Reize machen die Blutkórper 
sofort kugelig. Nach Einwirkung sehr starker Reize treten aus der Kugel 
nach einer Latenzzeit von einigen Minuten nacheinander an yerschiedenen 
Stellen der Leibessubstanz Trópfchen aus, die wieder eingezogen werden 
(Golubew 3).

An Amoben kann man ahnliche Reizwirkungen beobachten. Bei schwachen 
Induktionsreizen wird nach kurzer Latenzzeit die Kórnchenbewegung ver- 
langsamt, ja haufig zum Stillstande gebracht. Die Entwickelung der Pseudo
podien hórt dabei ebenfalls auf. Mittlere Reize haben momentanen Stillstand 
der Bewegung zur Folgę. Nach einer Latenz von einigen Sekunden folgt 
Einziehung der Pseudopodien. Sehr starkę Reize haben sogleich beginnendes 
Einziehen der Pseudopodien zur Folgę, die Amóbe nimmt infolgedessen in 
etwa zwei Sekunden Kugelgestalt an. Das sind die Erseheinungen, wenn die 
Amóbe in beweglichem Zustande sich befindet. Ist sie in tragem Zustande, 
so bringt sie ein einziger Induktionsreiz in denbeweglichen Zustand (Kiihne 4), 
Engełmann6). Applikation konstanter Strome auf Amoben hat ais erste 
Wirkung auch Kugeligwerden, danach Bildung von Pseudopodien an dem 
Teile des Tieres, der nach der Kathode zu liegt, zur Folgę (Verworne). Das 
tritt aber nicht immer ein (Verworn). Schenck7) hat dann besonders be
tont, daB dieses Verhalten nicht fiir jede Lebensbedingung stimmt. Bei

') J. Demoor, Arch. de biol. 13 (1894). — 2) J. Loeb, Arch. f. d. ges. Physiol. 
61, 583, 1895. — a) A. Golubew, Sitzungsber. d. Wiener Akad., math.-naturw. KI. 52, 
557, 1868. — 4) W. Kiihne, Unters., 1864; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1859, S. 564, 
748. — 5) Th. W. Engełmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 315, 1869; Verhalten 
der Pseudopodien von Arcellen s. ebenda, S. 318. — 6) M. Verworn, Arch. f. d. ges. 
Physiol. 46, 269, 1890. — 7) Fr. Schenck, Ebenda 66, 241, 1897. 
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gewóhnlicher Temperatur trifft es meist zu, Erwarmung der Amóben laBt es 
haufig verschwinden. Bei Temperaturen iiber 30° sieht man oftmals Pseudo
podien an der Kathode und Kriechen der Tiere zur Kathode, dann wieder 
Kriechen senkrecht oder im Winkel zur Stromrichtung, bald auch Kriechen 
zur Anodę. Sehr starkę Strome zerstóren das Tier, es scheint zu explodieren 
(Kiihne1) u. a.). Kontraktionserscheinungen an Keimen hat Roux!) bei 
elektrischer Durchstrómung beobachtet. Bei den lebensfrischen Keimen 
zeigte jede einzelne Zelle an der Ein- und Austrittsstelle des Stromes eine 
Kontraktion. Schon geschadigte Eier verhielten sich in toto so wie vorher 
jede einzelne Zelle; die Zellen reagierten einzeln nicht mehr. Das Proto
plasma der Myxomyceten zeigt ahnliches Verhalten auf Reize hin wie das 
der Amóben. Kiihne fand Zusammenziehung der gereizten Protoplasma- 
teile, Umkehr der Richtung der zentripetalen Kórnchenstrómung. So iiber-

Fig. 94.

Paramaecium Aurelia. — A ungereizt. B bei konstanter Durchstrómung. — Nach Yerworn.

sichtlich darzustellen sind die Erseheinungen hier nicht wie bei den Amóben. 
Unter wesentlich giinstigeren Bedingungen hat Verworn 3) die Protoplasma
bewegung von Aethalium septicum untersucht. Ludloffs Beobachtungen an 
Paramaecien illustriert die yorstehende Figur. Er fand bei der Applikation 
von konstanten Strómen Zerfallen des Protoplasmas von der Anodę her, 
keine Veranderungen dagegen an der Kathode. Analog verhalt sich Pelomywa 
palustris und Paramaecium. Yerworn faBt die abgebildeten Erseheinungen 
ais Analoga der Muskelkontraktionen auf.

Reizversuche an den Tieren, die Pseudopodien treiben, bei denen an den 
Auslaufern Kórnchenstrómung herrscht, sind zahlreich angestellt. Max 
Schultze4) und Kiihne5) haben die Wirkungen zuerst auf Actinophrys 
genauer untersucht. Induktionsstróme machen zunachst die in der Strom
richtung liegenden Pseudopodien yarikós und bewirken danach ihre Ein- 
ziehung. Starkere Strome rufen dieselben Erseheinungen auch an den iibrigen

*) W. Kiihne, Unters. usw., 1864. — 2) W. Roux, Sitzungsber. d. Wien. Akad., 
mat.-naturw. KI. 3. Abt., 101 (1891); Biol. Zentralbl. 15, 385, 1895; Arch. f. d. 
ges. Physiol. 63, 542, 1896. — 3) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 46, 273, 
1890. K. Ludloff, Ebenda 59, 525, 1895. — 4) M. Schultze, Das Protopl., 1863. — 
s) W. Kiihne, Unters. 1864.



654 Reize: Elektrische.

Pseudopodien hervor, die starksten lassen die Pseudopodien in einzelne 
Kórnchen zerfallen (Yerworn1) und zerstóren die Tiere. Manche Sarko-

Fig. 95.

Actinospharium Eichhornii in vier aufeinanderfolgenden Stadien der Durchstromung mit einem kon
stanten Strom. — Nach Yerworn.

dinen reagieren nicht auf Induktionsstróme, so Orbitolites, Amphistegina. 
Schwache konstantę Strome machen Yarikóswerden der Pseudopodien und

Fig. 96.

Amphistegina Lissonii bei konstanter elektrischer Durch- 
strbmung. — Nach Yerworn.

Retraktion an der Anodę; an 
der Kathode keine Verande- 
rung (Yerworn1), starkere 
Strome bewirken auch an der 
Kathode diese Erscheinung, 
an der Anodę dagegen Ein- 
schmelzung des Protoplasmas 
(Kiihne, Yerworn). Bei 
wiederholter StromschlieGung 
oder bei Einschleichen in den 
Strom wird nur die Ein- 
schmelzung an der Anodę be
obachtet. Diese Einschmelzung 
wird ais Ausdruck einer kon- 
traktorischen Erregung an- 
gesehen. Es liegen noch zahl- 
reiche Beobachtungen von Yer
worn an anderen Sarkodinen 
und Ciliaten vor, die hier 
kurz zusammengestellt werden 
sollen. In der Tabelle steht

l) Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 45, 1, 1889; 46, 267, 1890; 62, 415,1896.
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links die Tierart, dann folgt unter Anodę und Kathode der Reizeffekt, und 
zwar in der Reihe S der bei StromschluB, in der Reihe Oe der bei Strom- 
óffnung. E bedeutet; dal! Einziehen der Pseudopodien oder Einschmelzung 
des Protoplasmas erfolgte.

Anodę Kathode

Actinosphaerium .... S 
Oe

E E
E

Actinophrys 
Polystomella 
Amoeba 
Aethalium
Pelomyxa 
Rhizoplasma
Orbitolites

h • • • •
i

S 
Oe

S
Oe
S
Oe

E

E '

E
E
EAmphistegina J...............

Peneropolis
Hyalopus S

Oe —
E

Ahnlich wie das Protoplasma der 
Rhizopoden verhalt sich das der Pflanzen- 
zellen. Bei ihnen bewirkt Reizung zu
nachst Yerlangsamung der Strómung, 
dann Stillstand, endlich Zusammen- 
ballen des Protoplasmas zu Klumpen. 
Sehr lehrreich ist das folgende Bild 
von Kiihne, das eine partiell gereizte 
Zelle der Staubfadenhaare von Trades- 
cantia darstellt. Der Faden wurde 
senkreeht zur Verbindungsrichtung der 
beiden Elektroden orientiert, dann ge- 
reizt. Es zeigte sich das nebenstehende 
Bild. Allmahlich fingen die Proto- 
plasmaklumpchen wieder an, Be
wegung in ihrem Innern zu zeigen. 
Sie streckten Fortsatze aus, auf denen 
die Kórnchen strona ten, die Fortsatze 
bildeten Briicken, so entstand ein neues 
Netz von Protoplasma, und die Zelle 
zeigte das alte Verhalten.

Rotierendes Pflanzenprotoplasma 
zeigt auf Reize Stockung der Bewegung, 
Stillstand, Anhaufung an den kurzeń 
Zellseiten. Literatur siehe beiPfeffer, 
Handbuch der Pflanzenphysiologie.

Auf Grund der Reizungen von 
Nitellazellen ist Hórmann zu dem Re- 

Tradescantia virginica.
Eine Zelle aus einem Staubfadenhaar.

A ungereizt. B mit einem Induktionsstrom ge- 
reizt. Klumpenbildung im Protoplasma bei a, 

&, c, d. — Nach Kiihne.

sultat gelangt, daB die Erregbarkeit durch den konstanten Strom anfangs 
rasch zunimmt, dann eine Weile konstant bleibt, um schlieBlich wieder zu 
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sinken. Bei etwas iiberminimalen Stillstandsreizen bewirkt sowohl SchlieBung 
ais auch Offnung einen Stillstand der Strómung in der ganzen Zelle. Bei 
Anwendung starkerer Reiz strome bewirkt SchlieBung Stillstand auf der 
Kathodenseite, Offnung Stillstand auf der Anodenseite. Hor mann erblickt 
in diesen Tatsachen eine Analogie zum Pfliigerschen Gesetz.

Offnungsinduktionsschlage wirken nach Hor mann starker ais SchlieBungs- 
schlage, Einschleichen in einen konstanten Strom gelingt nicht; bei einer 
gewissen Stromstarke tritt stets Stillstand der Strómung ein, hingegen kann 
man durch Ausschleichen die anelektrotonische Stillstandserregung unter- 
driicken. Bestimmungen der Stromdichte haben ergeben, daB zur Erzeugung 
einer Stillstandserregung pro Quadratmillimeter nur eine Stromstarke von 
10,568 X 10“3 Milli-Amp. nótig sind. Endlich kónnte er die starkere 
Wirkung (Summation) von mehreren aufeinanderfolgenden gleich starken 
Reizen konstatieren.

l) Loeb und Maxwell, Arch. f. d. ges. Physiol. 63, 121, 1896. — £) Loeb 
u. Budgett, Arch. f. d. ges. Physiol. 55, 518, 1896. — 3) Schenck, Ebenda 66, 
241, 1897.

Bei allen angefiihrten Protoplasmabewegungen kann man die Reiz- 
wirkung durch Applikation mehrerer Reize hintereinander verstarken. Es 
ist auch móglich, durch Anwendung mehrerer Reize hintereinander, dereń 
jeder, einzeln appliziert, unwirksam gewesen ware, einen Reizeffekt zu erzielen.

Wie man aus den Beschreibungen sieht, sind wir weit davon entfernt, 
bei dem Studium der Protoplasmabewegungen iiber Erfahrungen zu verfiigen, 
die mit den bei Muskel und Nerv gesammelten sich messen konnten. Wir 
wissen so gut wie nichts iiber die Stromstarken, die in den gereizten Proto- 
plasmamassen zur Erzeugung der Reizeffekte nótig waren, und es ist auch 
schwer, hieriiber etwas zu erfahren, da die tierischen Teile bei der Reizung 
stets von einer Eliissigkeit umgeben sind. Die Erforschung der Stromverteilung 
in einem kórperlichen Leiter gehórt aber bekanntlich zu den schwierigsten 
Aufgaben der mathematischen Physik und ist erst fiir sehr wenige, sehr 
einfache Korper gelóst worden. Beziehungen zwischen Stromdichte und 
Reizeffekt sind uns also nicht bekannt. Ebensowenig wissen wir iiber Be
ziehungen, die etwa zwischen Stromdauer und -spannung bestehen miissen, 
wenn eine Erregung erzielt werden soli. Endlich, was fast das Wichtigste 
bei all diesen Fragen ist, sind wir iiber das Wesen dessen, was wir beob- 
achten, so gut wie gar nicht orientiert. Wir wissen nicht, ob die Ein- 
schmelzungserscheinungen und die Zusammenbaliungen zu Klumpen, die wir 
am Protoplasma beobachten, wirklich mit den Zusammenziehungen der Mus
keln der Metazoen verglichen werden diirfen, und wir konnen hieriiber auch 
nichts erfahren, solange wir darauf angewiesen sind, mit Hilfe des Mikro- 
skops rein morphologische Veranderungen an diesen kleinsten Lebewesen zu 
beobachten. Hierauf haben zuerst Loeb und Maxwellł), Loeb und 
Budgett2) und Schenck3) aufmerksam gemacht. Loeb und seine Schiiler 
kommen zu dem SchluB, daB die erregenden Wirkungen des galvanischen 
Stromes an der Anodenseite lebender Gebilde der Hauptsache nach identisch 
sind mit der Wirkung der Alkalien, die hier infolge der Ausscheidung der 
elektropositiyen Ionen des auBeren Elektrolyten gebildet werden; daB ferner 
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die betreffenden erregenden-Wirkungen des Stromes iiberall da auftreten, wo 
die von der Anodę ausgehenden Stromfaden in den Protoplasten eintreten, 
wo es also zur Ausscbeidung elektropositiver Ionen des aufieren Elektro- 
lyten kommt.

An dieser Stelle sind auch die Beobachtungen von Hermann zu beruck- 
sichtigen, der gefunden hat, dafi an Neryen und Muskeln, sowohl an toten 
wie an lebendigen, bei Durchstromung in Wasser an der Anodę ein Austritt 
von Inhalt erfolgt. Carlgren1) hat, durch diese Beobachtungen angeregt, 
untersucht, ob etwa die Yeranderungen, die Paramacien bei Durchstromung 
an der Anodę zeigen, eine analoge Erscheinung sein kónnen. Er hat in der 
Tat gefunden, dafi an toten Paramacien sich Ahnliches zeigt, glaubt jedoch, 
von der alten Deutung nicht abgehen zu sollen.

*) Carlgren, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1900, S. 49. — 2) Schenck, s.
Anmerk. 3, S. 656. — 3) Zit. nach Engełmann, Handb., 1879. — 4) M. Verworn,
Psychophysische Protistenstudien, 1889. — 5) de Bary, Die Mycetozoen, 1864. —
6) M. Schultze, Das Protoplasma, 1863. — 7) M. Verworn, Die Bewegung der
lebenden Substanz, 1892. — B) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 87, 361, 1901.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. .^9

Besonders nachdriicklich hat Schenck2) betont, dafi die Auffassung der 
Pseudopodienkontraktion ais Analogon der Muskelkontraktion durch nichts 
bewiesen sei. Solange hieriiber aber nicht yóllige Klarheit herrscht, darf 
man nicht versuchen, die Reizeffekte, die bei dem bewegten Protoplasma 
auftreten, mit den am Neryen und Muskel beobachteten in Parallele zu 
setzen. Das bis jetzt vorliegende Versuchsmaterial ist daher noch nicht 
geeignet, die Frage zu entscheiden, ob das Pfliigersche Gesetz, das fiir 
Nerven und Muskeln aufgestellt ist, bei den einfachen bewegungsfahigen 
Substanzen zutrifft oder nicht.

2. Mechanische Reize.
Die Wirkung mechanischer Reize auf amóboid bewegliches Protoplasma 

beobachtete Rósel von Rosenhof3) an Amoben. Die Tiere wurden auf 
Beriihrung hin kugelig. Analoge Beobachtungen sind spater yielfach gemacht 
worden und werden von jedem gemacht, der diese Tiere untersucht. Bei 
Leukocyten bewirkt mechanische Gewalt, z. B. Druck auf das Deckglaschen, 
ebenfalls Kontraktion. Die Reizwirkung kann bei Sarkodinen so heftig 
werden, dafi Pseudopodien abreifien, wie das Verworn4) an Difflugien beob
achtet hat. Myxomycetenprotoplasma zeigt auf Erschiitterung hin eine Ver- 
langsamung oder Stillstand der Kórnchenstrómung (de Bary5 6)- Bei den 
Radiolarien, die lange Pseudopodien treiben, hat mechanische Reizung durch 
Erschiitterungen oder Druck zuerst Stocken der zentrifugalen Strómung, 
dann Richtungsumkehr, Varikóswerden der Pseudopodien, schliefilich Ein- 
ziehung der Pseudopodien zur Folgę 8). Starkste Reize bewirken Zerfall der 
Pseudopodien zu Klumpchen7). So entsteht eine kleine Perlschnur, dereń 
Perlen in der alten Anordnung der Pseudopodien liegen. Auf die Strómungen 
im Protoplasma der Pflanzenzellen wirken mechanische Reize analog. Nach 
Kontraktionsbewegungen, die auf mechanische Reize hin erfolgt sind, ist auf 
den gereizt gewesenen Teilen die Expansionsbewegung yerstiirkt; bei langer 
dauernder mechanischer Alteration auch auf den Pseudopodien in der Nach- 
barschaft der Reizstelle (Jensen8). Bekannt ist, dafi eben angefertigte 
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Praparate von V allisneria, Chara, Elodea us w. gewóhnlich keine Bewegung zeigen, 
die sich aber bald einstellt. Hofmeister *) fiihrt das auf mechanische Reiz
wirkung zuriick. Starkere Reize bewirken bei Tradescantia Klumpen- 
bildungen unter Stillstand. Nach 10 bis 15 Minuten beginnt die Bewegung 
wieder unter den oben geschilderten Erscheinungen. Yerletzungen der Zellen 
wirken analog. So beobachtete Dutrochet2) nach Anstechen von Chara- 
zellen Stillstand. Ligatur der Zellen wirkte ebenso, schlieBlich hob die Be
wegung in den beiden durch die Ligatur entstandenen Zellabschnitten wieder 
an (Gozzi3), Dutrochet). Auch Diatomeen und Oscillarien beginnen ihre 
Bewegung in frisch angefertigten Praparaten erst nach einiger Zeit (Engel
mann 4). Auf eine chemische Veranderung der Leibessubstanz miissen Wir
kungen zuriickgefiihrt werden, die Verworn 5) beschrieben hat. Sie entstehen 
durch Beriihrung der Pseudopodien, z. B. bei Actinosphaerium und bei Tha- 
lassicolla und auBern sich in einer Schleimbildung an der Beriihrungsstelle.

') Hofmeister, a. a. O. — ł) Dutrochet, a. a. O. — 3) Gozzi, zit. nach
Engelmann, Handb., 1879. — 4) Th. W. Engelmann, Handb., 1879. — 5) M.Ver-
worn, Psychophysische Protistenstudien, 1889; Arch. f. d. ges. Physiol. 51, 1, 1891.—
6) W. Kiihne, a. a. O. — 7) Th. W. Engelmann, Handb., 1879. — 8) V. Czerny,
Arch. f. mikr. Anat. 5, 158, 1869.

Summation von Reizen findet auch durch mechanische Erregung statt; 
viele hintereinander applizierte schwachere Reize kónnen wie ein intensiver 
wirken.

3. Chemische Reize.
Die Wirkung von Chemikalien auf protoplasmatische Massen muB selir 

vorsichtig beurteilt werden. Neben den spezifisehen Wirkungen der ver- 
wendeten Stoffe hat man so gut wie immer Wirkungen von Konzentrations- 
unterschieden zwischen Protoplasma und dessen veranderter Umgebung zu 
beriicksichtigen. So kommen osmotische Wirkungen oder Diffusionswirkungen 
zustande, dereń Folgę Konzentrationsanderungen in dem lebenden Individuum 
sind. Es kann durch hierbei auftretende Bewegung der Molekule ein Reiz
effekt hervorgerufen werden, der dem Stoffe an sich gar nicht zukommen 
wiirde. Ferner hat man zu bedenken, daB manche Chemikalien auch auf 
totes Protoplasma formverandernd wirken. Man wiirde daher einen Fehler 
begehen, wenn man etwa die destruierende Wirkung der Alkalien und 
Sauren ais eine Reizwirkung auffassen wollte.

Die Wirkung von Chlornatriumlósung auf Amoben hat Kiihne6) naher 
untersucht. Er hat gefunden, daB Lósungen von 1 bis 2 Proz. Amoben zu
nachst zu lebhafterem Kriechen veranlassen; dann werden sie kugelig unter 
gleichzeitiger AusstoBung aller Nahrungsreste, zuweilen auch des Zellkernes. 
SchlieBlich schrumpft die Amobe zusammen. Wird sie gleich in Wasser 
zuriickversetzt, so kann Erholung eintreten, bei langerem Verweilen in Chlor- 
natrium geht sie zugrunde. lOprozentige Chlornatriumlósung macht die 
Tiere sofort kugelig und bringt sie zum Platzen. Engelmann7) beobachtete 
bei SuBwasseramóben, die er an Aufenthalt in Kochsalzlósung von 2,5 Proz. 
gewóhnt hatte, Kugeligwerden der Tiere, wenn er die Lósung mit einer 
2/2 proz. Kochsalzlósung verdunnte. Nach kurzer Zeit bewegten sich jedoch 
die Tiere wieder normal. Analoges beobachtete Czerny8). Sehr dunne 
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Sauren (Salzsaure von 0,1 Proz. ’) und Alkalien (Kalilauge yon 1 Proz.) regen 
die Bewegung der Amoben zuerst an, danach gehen sie zugrunde. In

Amoeba limax. — a. b, c Verhalten eines normalen Individuums. d, e, f Verhalten desselben in Kali
lauge. — Nach Yerworn.

Sauren findet eine Koagulation statt (die Tiere sehen wie kórniger Sago 
aus, Kiihne), in Kalilauge verwandelt sich die Amobe in eine groBe blasse, 
schnell platzende Blase. Ahnliche Yeranderungen erleiden die Amoben, wenn

Fig. 99.

Actinosphaerium bei chemischer Reizung.
A ungereizt. B Beginn der Reizung. C nach langerer Dauer der Reizung. — Nach Yerworn.

sie in Wasser elektrisch durchstrómt werden. Am negatiyen Pol werden sie 
groBkugelig, am positiyen schrumpfen sie, in der Mitte des Tropfens kriechen

’) Th. W. Engełmann, Handbuch, 1879. 
42*
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sie normal umher (Kiihne1), s. auch Verworn oben). Eine interessante 
Beobachtung hat Verworn!) an Amóben gemacht. Er zeigte, daB man 
A. limax durch Versetzen in sehr diinne Kalilauge im Verlaufe von 15 bis 
20 Minuten in die typische Form der A. radiosa verwandeln kann. In 
Wasser stellt sich die Limaxform wieder her.

Die Wirkung chemischer Reize auf die Kórnchenstrómung von Actino- 
phrys hat Max Schultze8) zuerst untersucht. Es zeigt sich bei Zusatz von 
verdiinnten Sauren und Alkalien, sowie von Salzlósungen Varikóswerden, 
schlieBlich Einziehung der Pseudopodien (Schultze, Kiihne4), Yerworn5). 
Bei starkeren chemischen Reizen zerfallen die Pseudopodien in eine Perl- 
schnur, indem die einzelnen Kliimpchen ihre Kontinuitat verlieren. Das 
laBt sich auch erzeugen durch kleine Mengen von Sublimat, von Osmium- 
saure u. dgl. Auch Beriihrung der Pseudopodien verschiedener Tiere, ja ver- 
schiedener Individuen derselben Art hat diesen Effekt (Max Schultze6). 
Er bleibt dagegen aus, wenn die Pseudopodien Tieren angehóren, die dem
selben Mutterindividuum entstammen, aber nur in der ersten Lebenszeit 
(Jensen 7). Zusammenziehung der Pseudopodien wird auch durch Beriihrung 
mit Fremdkórpern ausgelóst, z. B. mit Nahrstoffen, die in den Zelleib auf- 
genommen werden (Jensen7).

Auch die Strómungsvorgange in Pflanzenzellen werden durch Chemi- 
kalien ahnlich beeinfluBt wie bei den niederen Tierformen. Dutrochet und 
Hofmeister haben gefunden, daB die Protoplasmabewegung von Chara, 
Vallisneria, Hydrocharis, Tradescantia durch jede Konzentrationserhóhung 
einen voriibergehenden Stillstand erfahrt. Denselben Effekt hat eine Ver- 
diinnung des Mediums, in dem die. Zellen sich befinden. Das ist eine Reiz- 
wirkung vermutlich durch Anderung des Wassergehaltes. Sehr diinne 
Alkalien, Kali, Natron von 0,05 Proz. oder Sauren (Salzsaure von 0,1 Proz.) 
machen ebenfalls eine voriibergehende Verlangsamung.

Partielle Konzentrationsanderungen haben nach Hórmann8) Stillstand 
der Bewegung in der ganzen Zelle zur Folgę. Er glaubte durch Auftraufeln 
5 proz. Rohrzuckerlósung auf eine Zellhalfte partielle Konzentrationsande
rungen erzeugen zu konnen (s. S. 663).

4. Wirkung von Giften9).
Die Protoplasmabewegungen sind nicht nur von der Gegenwart gewisser 

Stoffe abhangig, sondern es ist auch nótig, dafi in dem Medium gewisse Stoffe nicht 
vorhanden sind. Diese Stoffe wollen wir nach dem Vorgange von Binz10) Proto- 
plasmagifte nennen. Solcher Stoffe gibt es eine ungeheure Zahl. Vor allem sind 
Sauren und Alkalien zu nennen. Kein Protoplasma ertragt auf die Dauer Ande- 
rungen seines Gehaltes an freiem Alkali und freier Saure. Die schadlichen

*) W. Kiihne, Untersuch., 1864. J. Loeb, a. a. O. — a) M. Verworn, Arch. 
f. d. ges. Physiol. 65, 47, 1897. Analoge Beobachtungen machten A. Brass, Biol. 
Studien, 1883; O. Zacharias, Biol. Zentralbl. 1885, S. 86. — 3) M. Schultze, 
Das Protoplasma, 1863. — 4) Kiihne, a. a. O. — 5) Verworn, Psychophys. Pro- 
tistenstudien, 1889; Arch. f. d. ges. Physiol. 62, 415, 1891. — 6) Schultze, 
a. a. O. — 7) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 87, 361, 1901. — 8) G. Hór
mann, Studien iiber die Protoplasmastrómung bei den Characeen, 1898. — 9) Vgl. 
Th. W. Engelmann, Handb., 1879. — 10) C. Binz, Arch. f. mikr. Anat. 3, 
383, 1867; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1885, S. 146.
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Wirkungen von Alkalien studierten D utrochet, Max Schultze, Kiihne, Verworn 
und viele andere. Die Vęranderungen, die durch diese Reagenzien erzeugt werden, 
siehe auf Seite 658. Besonders zu erwahnen ist die Wirkung der Kohlensaure l). 
Sie wirkt bei dauernder Applikation ebenso zerstórend wie die iibrigen Sauren; 
wird sie nur voriibergehend angewandt, so kann das Protoplasma sich wieder er- 
holen, indem seine morphologischen Veranderungen (Triibung) zuriickgehen. Ana
loge Wirkungen haben Chloroform, Ather-2). Veratrin-2) wirkt auf Amoben, 
Aktinospharien, Myxomyceten lahmend und totend, hat aber gar keinen EinfluB 
auf Zellen von Tradescantia. Curare 3) macht Amoben kugelig, ihre Bewegung 
beginnt wieder nach Entfernung des Giftes. Chinin hemmt die Bewegung der 
Leukocyten (Binz4). Eine umfassende Untersuchung iiber die Wirkung von Giften 
auf das Protoplasma siehe bei Bokorny5). Sie umfafit 1. Basen und Sauren, 
2. Salze, 3. Oxydationsgifte, 4. Phosphor, 5. organische Sauren, 6. Kohlenwasser- 
stoffe, 7. Alkohole, 8. Halogenderivate, 9. Aldehyde, 10. Nitroderivate, 11. Cyan- 
verbindungen, 12. Amidoverbindungen, 13. Alkaloide, 14. giftige Eiweifistoffe. In 
einer besonderen Arbeit6) werden Ortho- und Paraverbindungen in ihrer Wirkung 
miteinander yerglichen. Weitere Literatur findet sich bei v. Furth 7).

*) Kiihne, Unters. usw., 1864. — s) Derselbe, a. a. O. — 3) Nikolski u.
Dogiel, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 68, 1890. — 4) C. Binz, Arch. f. mikr. Anat. 3,
383. — 5) Bokorny, Arch. f. d. ges. Physiol. 64, 262, 1896. — “) Derselbe, Ebenda
64, 306, 1896. — 7) v. Furth, vgl. Chem. Physiol. d. nied. Tiere, 1903. —
8) F. Schaudinn, Arch. f. d. ges. Physiol. 77, 29, 1899; Literatur bei Joseph u.
Prowazek, Zeitschr. f. allg. Physiol. 1, 142, 1902. — 9) Dutrochet, a. a. O. ■—
10) Hofmeister, Lehre von der Pflanzenzelle 1867. — ") Schultze, Das Proto
plasma usw. 1863. — 12) Kiihne, Unters. usw. 1864. — 13) Velten, Flora 1876. —
14) G. Hormann, Studien iiber die Protoplasmabewegung bei den Characeen,
Jena 1898.

Die schadliche Wirkung von Rontgenstrahlen auf niedere Organismen beob- 
achtete zuerst Schaudinn8).

5. Thermische Reize.
Uber die Wirkung plótzlicher Temperaturschwankungen besitzen wir 

nahere Angaben nur von pflanzlichen Zellen. Dutrochet9) brachte Chara- 
zellen, die in Wasser von 7° sich befanden, dauernd in Wasser von 32°. Es 
zeigte sich nach 4 bis 5 Minuten Stillstand der Strómung, Wiederbeginn 
derselben nach einer Stunde. Nun hatte Zuriickyersetzung in Wasser von 7° 
wieder Stillstand zur Folgę. Nach einiger Zeit fing die Bewegung wieder 
an. Analoge Beobachtungen machte Hofmeister 10 *) an Nitella, an Ecballium 
agreste, Schultze ll) an Urtica. Kiihne 12) liefi Staubfadenhaare von Trades
cantia an einem Platintiegel bei — 14° anfrieren. Nach fiinfminutigem Ge- 
frorensein taute er sie wieder auf. Das Protoplasmanetz war verschwunden, 
statt dessen enthielt der Zellraum eine groBe Zahl gesonderter Tropfen und 
Kliimpchen. Diese fingen bald an sich lebhaft zu bewegen, indem sie Fort
satze trieben. Schliefilich stellte sich das Netzwerk wieder her und nach 
etwa 10 Minuten bot die Bewegung das alte Bild dar. Dieselben Erschei- 
nungen beobachtete Hofmeister. Nach dem bisher Geschilderten konnte man 
also im allgemeinen sagen, dafi sowohl schnelle Abkiihlung wie schnelle Er
warmung ais Reiz auf das Protoplasma wirken. Hiervon abweichende 
Beobachtungen haben Velten13) und Hormann gemacht. Velten findet, 
dafi weder Abkiihlung noch Erwarmung ais Reiz wirken kann, sondern dafi 
die Strómungsbewegung sogleich die Geschwindigkeit zeige, die der betreffenden 
Temperatur entspreche. Nach Hormann14) ist plótzliche Abkiihlung ein 
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Reiz, der Stillstand der Strómung bewirkt, plótzliche Erwarmung aber nicht. 
Partielle Abkiihlung hat Stillstand in der ganzen Zelle zur Folgę (s. S. 663), 
aber erst nach einer Latenzzeit yon 10 bis 30 Sekunden.

6. Lichtreize.
Unmittelbare Wirkung des Lichtes auf Protoplasmabewegungen beob

achtet man nur an sehr wenigen Zellen. Engelmann1) hat gefunden, dafi

Fig. 100.A

Pelomyxa paluslris. — A ungereiztes Kriechen. B durch Licht 
gereizt. — Nach Yerworn.

B

Pelomyxa palustris bei plótzlicher Belichtung kugelig wird. Plótzliche Ver-
dunkelung wirkt gar nicht auf das Tier ein,

Fig. 101.
ebensowenig allmahliche Auf- 

hellung von Dunkelheit. So 
sinnfallige Reaktion auf 
Licht wie bei Pelomyxa ist 
bei keinem anderen ein- 
zelligen Wesen mit Proto
plasmabewegung beobachtet 
worden. Plasmodien von 
Aethalium septicum zeigen

B

Quer8chnitt durch das Laub von Lenina triscula.
A Flachenstellung (Tagstellung). B Anordnung der Chloro- 
phyllkdrner im intensiven Licht. C Dunkelstellung der Chloro- 

phyllkórner. — Nach Stahl.

bei Belichtung eine trage 
Kontraktionsbewegung, die 
sich darin aufiert, dafi die 
Lobopodien, die an die Ober
flache der Lohe gewachsen 
sind, eingezogen werden 
(Hofmeister2), Bara- 
n e t z k y 3). In Uberein
stimmung hiermit steht, dafi 
die Lohblute im Licht kurze 
dicke, im Dunkeln lange 
diinne Auslaufer bildet. An 
dieser Stelle ist auch zu be
merken, dafi das Licht auf 
die Ernahrung einen EinfluB 
hat. Rhumbler4)hatbeob-

*) Th. W. Engelmann, Areh. f. d. ges. Physiol. 19. — 8) Hofmeister, 
a. a. O. — 3) Baranetzky, Mem. de la soc. des sciences nat. Cherhourg 19, 328, 
1875. Lister, Annals of Bot. 123, 3, 13, 1888/89. — 4) L. Bhumbler, Arch. f. 
Entwickelungsmechanik 7.
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achtet, daB helle Belichtung bei Amóben die Nahrungsaufnahme verhindert, 
dagegen die Abgabe der Nahrungsreste beschleunigt. Hier ist auch der 
EinfluB des Lichtes auf die Stellung der Chlorophyllkórner in Pflanzenzellen 
zu erwahnen. Statt vieler Worte das vorstehende Bild (s. Fig. 101).

Erregend wirkt das Licht auf die Protoplasmastrómung von Elodea, 
Vallisneria, Tradescantia, wenn Ather oder Chloroform auf die Zellen ein- 
wirkt. Dann ist Bewegung nur- im Lichte móglich (Josing1).

Auf die umfangreiche Literatur iiber die Pseudopodienbildung und -ein- 
ziehung der Chromatophoren kann hier nicht eingegangen werden.

VII. Reizleitung.
Die bei Nerven und Muskeln so ausgepragte Fahigkeit, lokal applizierte 

Reize iiber das ganze Organ hin fortzuleiten, finden wir bei den einzelligen 
Organismen gar nicht. Sehr gut illustriert das die Abbildung Verworns von 
Orbitolitespseudopodien. Es 
liegen zwar eine Reihe von 
Angaben vor (Hórmann), 
die von ihrem Autor fiir 
das Vorhandensein einer 
Reizleitung ins Feld gefiihrt 
werden. Sie halten aber, 
wie wir gleich sehen werden, 
einer Kritik nicht Stich. Die 
Tatsache, daB lokale Ab- 
kiihlung einer Zelle von Ni- 
tella Stillstand in der ganzen 
Zelle zur Folgę hat, erklart 
sich ohne weiteres durch 
Temperaturleitung, beson
ders wenn man bedenkt, 
daB eine Latenzzeit von 10 
bis 30 Sekunden nótig ist, 
wahrend bei Abkiihlung der 
ganzen Zelle dieser Still
stand momentan erfolgt. 
DaB Auftraufeln einer Rohr- 
zuckerlósung von 5 Proz. 
auf eine Zellhalfte Still
stand in der ganzen Zelle 
erzeugt, kann ebenfalls nicht 
wundernehmen, da ja durch 
die Bewegung selbst die 
Yerteilung des diffundierenden 
Beobachtungen Hórmanns, daB
Reiz in einer Zelle erzeugt wird, sich auch auf die benachbarte Zelle

Fig. 102.

*

cc b o d & f

Pseudopodium von Orbitolites.
b Reizerfolg (Kugelbildung des Proto-

f Stofftransport. AbflieBen der kugeligen Massen und 
Bildung neuer Pseudopodien. — Nach Yerworn.

a bei * durehsehnitten. „ . „
plasmas) nur auf die nachste Umgebung der Reizstelle beschrankt. 
c bis

Zuckers wesentlich gefordert wird. Die 
ein Stillstand, der durch einen elektrischen

') E. Josing, Jahrb. f. wiss. Bot. 36, 197, 1901.
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fortpflanzt, beweist nichts fur eine Reizleitung, da die erregende Wirkung 
durch Stromschleifen erzeugt gewesen sein kann. Endlich kann auch der 
Befund, daB die einer Reizstelle nachsten Stellen sich elektronegativ zu 
ferneren Stellen yerhalten, nichts fiir eine Reizleitung, geschweige denn fiir 
ein Dekrement einer hypothetischen Reizwelle beweisen. Mit demselben 
Recht konnte man ja die am Neryen von unsymmetrischen Langsschnitts- 
punkten ableitbaren Striime, die im Sinne der Demarkationsstrome des einen 
oder des anderen Querschnittes gerichtet sind, ais Ausdruck einer vom Quer- 
schnitt mit Dekrement fortgeleiteten Erregungswelle ansehen.

VIII. Elektromotorische Wirkungen.
Von elektromotorischen Wirkungen einzelner Zellen sind nur wenig 

Tatsachen bekannt. Jedes lebende Gebilde zeigt elektrische Wirkungen, 
wenn es verletzt oder wenn es erregt ist, und zwar yerhalt sich die yerletzte 
Substanz oder die erregte negatiy zum unyerletzten oder ruhenden Zell- 
abschnitt. Strome, die durch Verletzung erzeugt sind, werden ais Demar- 
kationsstróme bezeichnet, Strome, die infolge yon Erregungsprozessen 
auftreten, ais Aktionsstróme. Demarkationsstrome sind schon sehr friih- 
zeitig an yerletzten Zellen beobachtet worden (Matteucci, Buff, Her
mann). Ob die von Hormann an Nitellazellen beobachteten Potential- 
differenzen ais Aktions- oder ais Demarkationsphanomene zu deuten sind, 
steht dahin. Er hat gefunden, daB in einer lokal gereizten Zelle an un- 
gereizten Punkten ein Potentialabfall zu beohachten ist in dem Sinne, dafi 
ein Strom von der Reizstelle naheren Punkten zu ferneren resultiert. Un- 
begrundet ist die Deutung, die Hormann dieser Erscheinung gibt. Hieriiber 
siehe oben.

Uber die Natur der Wallerschen x) sBlaze-currents“, Flammstróme, das 
sind elektromotorische Wirkungen lebender Gewebe auf Reizung mit In- 
duktionsstrómen hin, sind wir noch nicht unterrichtet. Die Stromrichtungen 
stehen nicht immer in gesetzmaBiger Beziehung zur Richtung der Reizstróme. 
Wechselnde Reizstromrichtung hat z. B. an der Kristallinse stets vom yor
deren zum hinteren Pol gerichteten Blaze-current zur Folgę. Bei manchen 
Geweben ist die Richtung der des Reizstromes gleich.

Auch elektrotonische Erseheinungen beschreibt Hormann an Nitella
zellen. Bei seinen Untersuchungen ist es aber nicht ausgeschlossen, daB es 
sich lediglich um die Wirkung yon Stromschleifen handelt, denn hierauf 
gerichtete Kontrollyersuche hat er nicht angestellt.

IX. Totenstarre.
Wie oben bereits mehrfach erwahnt worden ist, stirbt das Protoplasma 

durch yerschiedene Eingriffe unter der Erscheinung kórniger Triibung ab. 
Diese der Totenstarre der Muskeln haufig yerglichene Erscheinung (Kiihne2)

Ł) A. D. Waller, Proc. Roy. Soc. 66, 317, 67, 439, 1900; 71, 184 (mit 
A. H. Waller) 194, 1903; Journ. of Physiol. 26, I, 1900; 28, XLII, 1902; Compt. 
rend. 131, 485, 1173, 1900; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1903, 412. Durig, Proc. 
Roy. Soc. 71, 212, 1903. — 2) W. Kiihne, Unters. 1864. 
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ist von yerworn1) an abgeschnittenen hyalinen Pseudopodien von Hydlopus 
Dujardinii naher untersucht worden.

Er hat beobachtet, daB das vollkommen homogene und hyaline Proto
plasma beim Absterben in sich eine Fliissigkeit in Form aufierst feiner 
Vacuolen zu sondern beginnt, so daB es eine feinwabige Struktur annimmt. 
„In den Wabenwanden sammelt sich das Protoplasma zu klumpigen An- 
haufungen, dereń Verbindungsstrecken zerreiBen. Infolgedessen platzen die 
Vacuolen, und das Protoplasma der Wabenwande zieht sich zu isolierten 
Klumpchen und Kiigelchen zusammen, die nur noch lose aneinander gehalten 
werden durch eine aufierst feine, schleimartige, dem Inhalt der Vacuolen 
entstammende Substanz.“ Wie bereits erwahnt worden ist, hat Verworn 
ahnliche Wabenbildungen bei der Kontraktion der Pseudopodien beobachtet, 
so dafi er zu dem Schlusse kommt, dafi der kornige Zerfall der Ausdruck 
einer ubermaximalen kontraktorischen Erregung sei.

*) Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 63 (1896); vgl. auch K. Kolsch, Zool. 
Jahrb. (Anat. u. Ontogen.) 16, 273, 1902.



Die Flimmerbewegung
von

Otto Weiss.

Zusammenfassende Darstellungen:
Purkinje et Valentin, De phaenomeno generali et fundamentali motus vibratorii 

continui in membranis cum externis, tum internis animalium plurimorum et 
superiorum et inferiorum ordinum obvio. Commentatio physiologica. Vratislaviae 
1835. 4°.

G. Valentin, Die Flimmerbewegung, Wagners Handworterbuch der Physiologie 1, 
484 bis 516, 1842.

Th. W. Engelmann, Flimmerbewegung, Hermanns Handbuch der Physiologie 1, 
380 bis 408, 1879.

Derselbe, Cils vibratils, Richets Dictionnaire de physiologie. C. 785 bis 799, 1898. 
A. Piitter, Die Flimmerbewegung, Ergebnisse der Physiologie 1, 1 bis 102, 1903.

Unter Flimmerbewegung soli im folgenden verstanden werden die Be
wegung der Gebilde, die man ais Cilien oder Wimpern, ais Membranellen, 
undulierende Membranen, ais Geifleln, Tentakeln, Cirren bezeichnet, soweit 
diese Gebilde Anhange einer Zelle sind.

I. Vorkommen.
Die Flimmerbewegung findet sich vorwiegend im Tierreich, wo sie nur 

den Nematoden, Akanthokephalen und Arthropoden fehlt. Bei den Pflanzen 
findet sie sich in den Zoosporen und Spermatozoen der Algen und Pilze, bei 
den Spermatozoen der Characeen, Muscineen und GefaCkryptogamen, endlich 
bei den Schizomyceten.

Von Korperstellen, an denen die Flimmerbewegung stattfindet, ist auf- 
zuzahlen: Bei den Protozoen bildet der Flimmerapparat teils eine kontinuier- 
liche Bekleidung des ganzen Korpers, teils ist er auf bestimmte Korperstellen 
beschrankt. Bei den Metazoen flimmert die Oberflache der Eier und Em- 
bryonen vieler Wirbelloser, vieler Fische und Amphibien, die Epidermis von 
Cólenteraten und Wiirmern, Echinodermen und Mollusken, der Yerdauungs- 
kanal der Cólenteraten, Wiirmer, Echinodermen und Mollusken, endlich der 
Fische und Amphibien. Eine kontinuierliche Auskleidung mit flimmernden 
Zellen besitzt der Respirationskanal der Mollusken, Amphibien, Fische, Vógel 
und Saugetiere; der Urogenitaltraktus der Vertebraten und vieler anderer 
Tiere ist ebenfalls mit Flimmerepithel bekleidet. Es ist noch zu erwahnen, 
dafi in der Klasse der Fische die Schwimmblase der Ganoiden einen kontinu- 
ierlichen Besatz mit Flimmerzellen besitzt. Wahrend der Laichzeit findet 
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sich beim Froschweibchen auf dem Peritoneum streckenweise Flimmerepithel 
(E. Neumann1). Dasselbe kommt auch bei Saugetieren wahrend der 
Brunstzeit vor (Morau* 2).

*) E. Neumann, Arch. f. mikr. Anat. 11, 354, 1875. — !) Morau, zitiert 
nach Piitter, Erg. d. Physiol. — 3) H. Eisig, Fauna und Flora des Golfs von
Neapel 16 (1887). -— 4) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 505, 
1890. — 5) A. Stuart, Zeitschr. f. wiss. Zoolog. 15, 94, 1865. — 6) H. Fol, Lehrb. 
d. vergl. mikr. Anat., 1906. — 7) Kunstler, zit. n. Maier, Arch. f. Protistenkunde
2, 73, 1903. — 8) C. Fisch, Zeitschr. f. wiss Zoolog. 42, 47, 1885. — 9) A. Fischer,
Jahrb. f. wiss. Bot. 26, 187, 1894. — *") H. Plenge, Verh. d. naturh. - med. Ver.
z. Heidelberg, N. F. 6, 217, 1899. — ") S. Prowazek, Arbeiten aus d. zool. Inst.
d. Univ. Wien 12. — 12) O. Biitschli, zit. n. Piitter, Erg. d. Physiol. 2, 1, 1903.

BeiAnneliden kónnen die Darmepithelien Fortsatze durch das Peritoneum 
ausstrecken, das an diesen Stellen schwindet. Dann treibt die Zelle auch 
an den Durchbruchsstellen Flimmerharchen, so daB sie nun auf zwei Fronten 
flimmert (Eisig8).

Auch flimmernde Sinnesorgane gibt es z. B. bei Plathelminthen.
Im menschlichen Organismus ist Flimmerepithel an folgenden Stellen 

regelmaBig vorhanden; auf der Schleimhaut der Nase und ihrer Nebenhóhlen, 
im Tranensack und Tranenkanal, in der Eustachischen Róhre und der Pauken- 
hóhle, im oberen Teile des Pharynx, im Larynx von der Epiglottis an (aber 
nicht an den echten Stimmbandern), in der Trachea und den Bronchien. 
Ferner findet es sich im Uterus, im Ovidukt, auf dem Parovarium, der Epidi- 
dymis, im Zentralkanal des Riickenmarks und in den Hirnventrikeln. Im 
embryonalen Leben, und zwar in der Zeit des yierten bis siebenten Monats 
flimmert der Osophagus, die Mundhóhle und der Magen.

II. Anatomisches.
1. Cilien.

Die Cilien sind Zellanhange, die in der Regel wie schlanke, glatte Har- 
chen aussehen. Sie verjiingen sich gewóhnlich nach dem freien Ende zu. 
Ihre Dicke ist oft nicht meBbar, seiten gróBer ais 0,0003 mm. Die Lange 
der Cilien schwankt in sehr weiten Grenzen. Sie ist z. B. beim Menschen im 
Nebenhoden 0,022 bis 0,033, in der Trachea 0,003 bis 0,005 mm. Das proxi- 
male Ende der Cilie ist haufig verdickt — Bulbus der Cilie — (Engel
mann4).

AuBer diesen „typischen“ Cilien kommen noch solche vor, die sich nach 
der Spitze zu nicht verjiingen, sondern nahezu zylindrisch sind.

Von feineren Differenzierungen der Cilie ist im lebenden Zustande nichts 
zu bemerken. Uber Struktureigentumlichkeiten liegen daher nur wenig An
gaben vor. Stuart5) und Fol6) beschreiben an Aplysia und an Mollusken- 
larven Querstreifungen der Cilien. Beobachtungen von Kunstler7) und 
Fisch8) iiber Querstreifungen und kórnige Strukturen sind wohl auf post- 
mortale Veranderungen zuriickzufiihren (Fischer9). Plenge10) sah Kórne- 
lungen an GeiBeln, sowie einen Achsenfaden mit seitlichem bandfórmigen 
Saum. Durch Einwirkung von chemischen Agentien und von Farbstoffen 
kann man Kórnelungen erzeugen (Prowazek n), Biitschli12). Auch das Ab- 
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heben einer Hiillmembran ist von Seligo1) beobachtet worden. Wie weit 
diese Bilder von praformierten Struktureigentiimlichkeiten herriihren, weifi 
man nicht.

Im lebenden Zustande sind die Cilien und Geifieln vollkommen homogen, 
sehr stark lichtbrechend, doppelt brechend, und zwar positiv einachsig. Die 
optische Hauptachse fallt mit der Langsachse der Cilien zusammen (Engel- 
mann2). Dies sind die einzigen physikalischen Eigenschaften, die uns yon 
den Cilien sicher bekannt sind.

2. Cilienkomplexe3).
Abgeplattete konische Cilien,

Bivalven und bei vielen Protozoen
wie sie sich z. B. bei den Embryonen von 
(Fig. 103) finden, bestehen aus mehreren

Fig. 103.

Die Membranellen der adoralen Zonę von 
Stentor.

1 Wimperplatten. 2 Basallamelle. 3 End- 
faden. 4 Basalfibrille. — Nach Schuberg 

und Gruber.

z. B. oft mehr ais 2 mm. 
lierende Membranen gibt.

miteinander verschmolzenen Cilien. Das 
lafit sich durch Einwirkung von Chemi- 
kalien beweisen, durch die das plattchen- 
artige Gebilde in einzelne Cilien ge- 
spalten wird.

Ahnliche Verhaltnisse findet man bei 
den Membranellen, bei den undulierenden 
Membranen, den Ruderplattchen der 
Ktenophoren, auf den Schwanzen vieler 
Spermatozoen. Diese Gebilde sind aus 
feinsten Fibrillen von etwa 0,0002 mm 
Durchmesser zusammengesetzt, die durch 
eine homogene Kittsubstanz yerbunden 
sind (Engełmann4), Kleinenberg5), 
Schuberg6), Schneider7), Vignon8), 
Steyens9), Ballowitz10). Die Lange 
kann sehr betrachtlich sein, bei den 
Ruderplatten der Ktenophoren betragt sie

Zu bemerken ist, dafi es auch homogene undu-

3. Zusammenhang der Cilien mit dem Zellkórper.
Der Zusammenhang der Cilien mit dem Zellkórper hat die Morphologen 

yon jeher interessiert. Es hat sich gezeigt, dafi die Cilien stets mit dem 
Protoplasma des Zellkórpers in Verbindung stehen. Ist eine Zellmembran 
— Cuticula — yorhanden, so wird sie yon den Cilien durchbohrt. Haufig

*) A. Seligo, Cohns Beitr. z. Biolog, d. Pflanzen 4,145,1887. — 2) Th.W. Engel- 
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 452, 1875. — 3) Literatur bei H. N. Maier, Arch. f. 
Protistenkunde 2, 73,1903. — 4) Th.W. Engełmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 25, 538, 
1881. — 5) N. Kleinenberg, Zeitschr. f. wiss. Zoologie 44, 1, 1886. — 6) A. Schuberg, 
Zoolog. Jahrb., Abt. f. Anat. u. Ont., 4, 197, 1891. — 7) K. C. Schneider, Lehrb. 
d. yergleichenden Histologie d. Tiere, 1902. — 8) P. Vignon, Arch. d. zool. exp. et 
gen. Ser. III, 11, 371, 1901. — 9) Steyens, Proc. Californ. Acad. of Sciences, III. Ser., 
Zool. 3 (1901). — 10) E. Ballowitz, Arch. f. mikr. Anat. 32, 401, 1888; Arch. f. 
d. ges. Physiol. 46, 433, 1890; Zeitschr. f. wiss. Zoologie 52, 217, 317, 1890; 60, 
458, 1895.
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findet sich in dem Zellteil, der die Wimpern tragt, eine von dem iibrigen 
Zellkórper verschiedene Zonę, die man mit Crusta (Engelmann1) bezeichnet. 
Sie ist zeitweilig fiir eine von der Zelle gesonderte Cuticula gehalten worden, 
ehe man erkannte, daB sie nur einen Teil der Zellen bildet. Von dem 
iibrigen Zellprotoplasma unterscheidet sie sich durch ihr optisches Verhalten. 
Sie besteht oft aus ganz hyalinem Protoplasma, das sich scharf von dem 
kórnigen Protoplasma der iibrigen Zelle abhebt. Die Crusta findet sich nicht 
bei allen Flimmerzellen. Kenntnisse iiber ihre physiologische Bedeutung

Fig. 104.

Pleuronema chrysalis.
1 Nahrungsvacuole. 2 Mikronucleus. 3 Makronucleus. 4 Pulsierende Vacuole. 5 Cytopyge. 6 Cyto- 

pharynx. 7 Undulierende Membran. 8 Peristomrand. — Nach Schewiakoff.

haben wir nicht, jedenfalls ist zum Zustandekommen der Cilienbewegungen 
eine Crusta nicht unbedingt nótig. Die Art, wie die Wimpern sich in die 
Zellen einpflanzen, ist neuerdings von Studnicka2) iibersichtlich dargestellt 
worden. Man kann sechs Typen der Cilienimplantation unterscheiden: 
1. Die schlanke Cilie verbindet sich ohne besondere morphologische Merkmale 
mit dem Zellprotoplasma. In einiger Entfernung von der Implantationsstelle 
zeigt sich im Zellprotoplasma eine knótchenfórmige Verdickung, mit der die 
Cilie in Verbindung steht, das Basalkórperchen. 2. Zu diesem anatomischen 
Bilde kommt eine wirkliche Cuticula auf der Zelle, die von den Cilien, wie 
erwahnt, durchbohrt wird. 3. Die Basalkórperchen liegen an der Oberflache. 
Sie bilden eine morphologisch gesonderte Schicht, die fiir eine Cuticula ge-

’) Th. W. Engelmann, Jenaische Zeitsehr. 4, 321, 1868. — 2) F. K. Studnicka, 
Sitzungsber. d. bóhm. Akad. d. Wiss., math.-naturw. KI., 1899. 
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halten werden kann. 4. Die Basalkórper liegen auBerhalb der Zelle. 5. Das
selbe Bild, nur sind die Basalkórper mit den Cilien noch durch besondere 
Organe, die man ais FuBstabchen oder Verbindungsstucke bezeichnet, yer
bunden. 6. Dasselbe Bild, nur yerandert durch die Existenz einer Cuticula.

Es kommt sehr yielfach vor, daB von den Cilien in den Zellkórper 
hinein Auslaufer sich erstrecken, die sich im Zusammenhange mit der Cilie 
isolieren lassen. Sie sind von Engelmann1) ais Wimperwurzeln bezeichnet 
worden. Diese sind optisch isotrop, nur bei den Bivalven positiy einachsig 
anisotrop. Ihre physiologische Bedeutung ist dunkel. Man hat in ihnen 
Widerlager fiir die Cilien erblicken wollen. Verworn2) bemerkt, daB sie 
StoffstraBen sein kónnten, die die Cilien mit dem Zellkern in Beziehung setzen.

Auch Verbindungen der Cilien mit dem Kern hat man mehrfach beob
achtet. Plenge3) ist es gelungen, die GeiBel der Mycetozoen im Zu
sammenhange mit dem Kern zu isolieren. Die physiologische Bedeutung 
einer solchen Verbindung ist nicht bekannt.

4. Zahl der Cilien.
Die Zahl der Cilien, die sich auf einer Zelle befinden, ist yerschieden. 

Bei yielen geiBeltragenden lnfusorien findet sich nur ein Zellanhang, die GeiBel, 
bei anderen mehrere, bei den Wimperinfusorien steigt ihre Zahl auf viele 
tausend, bei den Zellen der Metazoen endlich ist die Zahl im allgemeinen 
proportional der ZellengróBe; sie kann mehrere hundert Cilien auf einer Zelle 
ausmachen.

5. Anordnung der Cilien.
Auch die Anordnung der Cilien ist yerschieden. Sie stehen haufig in 

parallelen Reihen einander gegeniiber oder in Quincunxform angeordnet, z. B. 
bei den Kiemenepithelien der Bivalven, bei den Rotationsorganen der Rotiferen, 
bei den Cilien der Vorticellen. Die Cilienstellung ist oft sehr charakteristisch, 
so daB sie z. B. bei Flagellaten- und Ciliaten-Infusorien zur Klassifikation dient.

III. Chemische Eigenschaften der Cilien.
Wie man erwarten kann, ist bei so winzigen Gebilden unsere Kenntnis 

von ihrer chemischen Zusammensetzung aufierordentlich gering. Das Wenige, 
was bekannt ist, ist so wenig charakteristisch fiir gerade diese Gebilde, daB 
wir iiber das chemische Geschehen bei ihrer Funktion hierdurch nichts erfahren 
kónnen.

Die Cilien sind ąuellbar in destilliertem Wasser, wie alle lebenden Gebilde, 
sie blahen sich bei Erwarmung iiber 55° auch dann, wenn sie sich in ein wenig 
hypertonischen Lósungen befinden. Wie zu erwarten ist, geht die Quellung mit 
einer Abnahme des Lichtbrechungsvermógens einher, und zugleich zeigt sich 
eine Verkiirzung der Cilien, die bis zur Halfte ihrer Lange gehen kann. In 
Alkalien und Sauren lósen sich die Cilien auf. Die Salze der Schwermetalle, 
ferner Ather, Alkohol, Chromsaure und ihre Salze, Osmiumsaure, Gerbsaure

') Th. W. Engelmann, a. a. O. Hier die altere Literatur. — 2) M. Yerworn, 
zitiert nach Piitter, 1903. — 3) H. Plenge, Verh. d. naturh.-math.Ver. Heidelberg,
N. F., 6, 217, 1899.
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fixieren sie. Sie geben die Xanthoproteinsaurereaktion, farben sich im toten 
Zustande mit Eosin, Anilinblau und anderen das Protoplasma diffus farben- 
den Farbstofien. Sie sind also nach dem Gesagten eiweiBreiche Organe. 
Uber die ąuantitatiye Zusammensetzung sind wir gar nicht unterrichtet.

IV. Ersclieinungsweise der Flimmerhewegung.

1. Modus der Cilienbewegung ■)•
Die Bewegung der Cilien besteht in einem Hin- und Herschwingen des 

Harchens um den Anheftungspunkt an der Zelle. Sind yiele Wimpern auf 
einer Zelle, so erfolgen ihre Schwingungen, wenigstens bei den Metazoen, in 
parallelen Ebenen, die in der Regel senkrecht zur Zellenoberflache stehen. 
Stehen die Zellen in Reihen, so geschehen die Schwingungen parallel diesen 
Reihen. So ist es z. B. bei dem Darmepithel, dem Epithel des Atmungs- 
apparates, des Urogenitalapparates und bei den Schwimmplatten der Kteno
phoren. Die Schwingungen kónnen aber auch senkrecht zur Richtung der 
Reihen erfolgen. Das finden wir z. B. bei den Nebenkiemenzellen der 
Muscheln und bei den Flimmerorganen der Radertiere.

Es kommen auch Bewegungen vor, bei denen die Cilie auBer dereń 
Schwingen in toto sich noch schlangelt, z. B. im Nebenhodenepithel der Sauger 
(Becker2), in den Exkretionsorganen derWiirmer (Kaiser3), bei Trichoplax 
adhaerens (F. E. Schulze4). Auch isolierte (nickende) Bewegungen des 
distalen Cilienendes kann man beohachten, z. B. bei Ktenophoren (Ghun5), 
bei Cirren yon Hypotrichen (Prowazek6).

*) Vgl. Valentin, a. a. O.; Engełmann, Jenaische Zeitschr. 4, 334, 1868;
Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 436, 1875; Hofmeister, Lehre vou der Pflanzenzelle,
1867. Engełmann in Diction. d. physiol., 1898. Piitter in .Efg^d. ‘Physiol. 1903. 
— !) O. Becker, Moleschotts Unters. z. Naturl. 2, 71, 1857/[— “) J. E. Kaiser,
Bihl. Zoologie. 6, II, 1893. — 4) F. E. Schulze, Abh. d. K^pŚgl. preuB. Akad. d. 
Wiss. 1891. — 5) K. Chun, Fauna u. Flora des Golfs yonNćapeL I (1880). —4
6) S. Prowazek, Arb. a. d. zoolog. Institut Wien 14 (1902). — 7) A. Piitter,
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1900, Suppl., S. 243. — 8) Th. W. Engelimańn, Jenaiscbę
Zeitschr. 4, 321, 1868. — 9) R. W. Hoffmann, Zeitschr. f. wiss. Zoologie 64, 335, 1899./'

Bei den Protozoen sind die Bewegungen aber oft nicht so einfach. Hier 
bildet nach Piitter7) das Schwingen in einer Ebene die Ausnahme, so daB 
also die Cilie ihre Bewegung in der Oberflache eines Rotationskórpers ausfiihrt.

Periode des Cilienschlages. Das einmaligó Hin- und Herschwingen 
bezeichnet man ais die Periode des Cilienschlages. Um sie naher zu unter
suchen, muB man zuvor die Ruhelage der Cilie bestimmen. Das geschieht 
durch Lahmung der Bewegung mit narkotisierenden Mitteln. Es hat sich 
gezeigt, daB die Cilien im Ruhezustande bei den yerschiedenen Flimmer
organen yerschiedene Lagen haben. In der Rachenschleimhaut des Frosches 
sind sie alle geneigt nach der Richtung des wirksamen Schlages, und zwar 
um 25 bis 30° gegen die Senkrechte auf der Zellenoberflache (Engełmann8). 
Meist sind sie gerade, seltener konkay gegen die Richtung des wirksamen 
Schlages gekrummt. So ist es z. B. bei Oligochaeten (Hoffmann9). Bei den 
Mollusken hingegen finden sich stark konkay oder konyex gegen die Richtung 
des wirksamen Schlages gekrummte Cilien (Engełmann).
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Ganz anders yerhalten sich die Schwimmplattchen der Ktenophoren 
(Verworn >), sie haben eine doppelte Kriimmung. Die Basis ist stark konvex 
gegen die Richtung des wirksamen Schlages, ihre Spitze konkay, aber schwacher 
gekriimmt. Im Ruhezustande sind sie entgegen der Richtung des wirksamen 
Schlages geneigt. Bei Urostylis glandis gibt es zwei Formen, die ais Ruhe- 
stellungen gedeutet werden (Verworn2).

Wenn die Wirkung des narkotisierenden Mittels auf die Flimmerzelle ver- 
schwindet, zeigt sich bei den meisten Wirbeltieren zuerst eine langsame 
Schwingung des Flimmerhaares. Dieser folgt eine weit schnellere in entgegen- 
gesetzter Richtung (Rliythmus trochaicus 3), und so geht es weiter, indem nun 
langsame und schnelle Schwingungen alternieren. Die erste Schwingung aus 
der Ruhelage erfolgt immer so, daB die Neigung gegen die Vertikale auf
gehoben wird, die auf der Zellflache im Anheftungspunkt der Cilie errichtet 
wird. Die langsamen und schnellen erfolgen nach entgegengesetzten Rich- 
tungen, aber so, daB nach einer bestimmten Richtung immer die schnelle, 
in der anderen immer die langsame Schwingung erfolgt. Die Richtung der 
schnelleren Schwingung ist die, in der ein Effekt erzielt wird. Die Schwimm- 
platten der Ktenophoren yerhalten sich anders, hier erfolgt aus der Ruhelage 
zuerst die schnellere Schwingung, darauf die langsamere. (jRhytłimus 
jambicuss).

Die Periode des Cilienschlages setzt sich nach dem Gesagten aus zwei 
Phasen zusammen, die man Vorschwingung — Schwingung nach der wirk
samen Richtung — und Ruckschwingung nennt. Die Vorschwingung ist in 
der Regel die schnell, die Ruckschwingung die langsamer erfolgende. Bei 
den Muscheln und Infusorien kommt yielfach plótzliches Wechseln des 
Rhythmus vor.

Bei der Bewegung bleiben die Cilien entweder geradlinig gestreckt oder 
sie krummen sich wie ein Finger (Motus uncinatuss). Auch S-fórmige 
Kriimmungen sind an geschadigten Froschosophaguscilien beobachtet. Reine 
Pendelbewegungen yon Cilien hat Engelmann4) bei Perca flwuiatHis an den 
langen und starren Haaren der Hórleiste kurz vor dem Absterben gesehen.

Bewegung beim Absterben. Die Modifikationen der Bewegung, die 
sich beim Absterben einstellen, hat Engelmann6) untersucht. Am langsten 
erhalt sich in der Regel der Basalteil der Cilie, er bewegt sich oft noch, wenn 
der ubrige Teil des Haares schon einer Art Totenstarre yerfallen ist. In 
diesem Stadium sind die Bewegungen hakenfórmig. Stirbt das Basalstiick 
zuerst ab, so wird die Bewegung pendelnd. Auf unsymmetrisches Absterben 
fiihrt Engelmann die Erseheinungen zuriick, daB das Haar seine Bewegungs- 
ebene andert. Die Bewegung wird beim Absterben langsamer. Das Schlagen 
der Cilien in geschadigten Zellen hat auch BergeP) beobachtet. Er hat an 
den sogenannten Schmidtschen Flimmerkórpern, Resten von Flimmerzellen, 
die man im Osophagusschleim yon Fróschen nach Pilocarpin- oder Curare- 
yergiftungen findet, beobachtet, daB der Vorschwung der Wimpern von dem

l) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1891. — 2) Derselbe, 
Allgem. Physiol., 1901. — 3) Purkinje u. Valentin, a. a. O. — 4) Th. W. Engel
mann, Diet. d. physiol. 1898. — 5) Derselbe, Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1867, 
Nr. 42; Nederlandsch Arch. 3, 304, 1867. — 6) Bergel, Arch. f. d. ges. Physiol. 
78, 441, 1900.
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Euglena elongata.
1 Schlundeinsenkung. 2 Pul
sierende Vacuolen. 3 Stigina. 
4 Chromatophor. 5 Kern.
6 GeiBel. — Nach Lang.

fjberleben. — GeiBelbewegung.

einen Zellende her beginnt und ebenso der Riickschwung. Dieser kann bei der 
ersten Cilie schon eingetreten sein, ehe die letzte ihren Vorschwung beendet hat.

Uberleben. Am ausgeschnittenen Flimmerepithel dauert die Bewegung 
oft noch tagelang an, beim Menschen z. B. bis zu drei Tagen, bei Kaltbliitern 
wochenlang'). v. Schumacher2) beobachtete, daB Flimmerepithel des 
Frosches im Ruckenlymphsack eines zweiten yiele Wochen funktionsfahig bleibt.

') Vgl. Valentin, a. a. O.; Th. W. Engelmann, Jenaische Zeitschr. 4, 343, 
1868. — 2) v. Schumacher, Sitzungsber. d. Osterr. Akad., math.-naturw. KI., 110,
195, 1901. — 3) E. Loeffler, Zentralbl. f. Bakteriol. u. Parasitenkunde 6, 209, 1889. —
4) A. Fischer, Jahrb. f. wiss. Bot. 26, 187, 1894. — 5) S. Prowazek, Arb. a. d.
zool. Inst. Wien 12 (1900). — 6) Valentin, a. a. O.

Nagel, Physiologie dea Menschen. IV.

Besondere Arten der Flimmerbewegung.
Yon der eben geschilderten pendelartigen Bewegung yerlaufen sehr yer

schieden die Bewegungen anderer fadenfórmiger Zellanhange, der GeiBeln. 
Im AnschluB an ihre Bewegungsformen sollen auch 
die Bewegungen der Zellanhange erwahnt werden, 
die nicht Cilien sind.

GeiBelbewegung. Anatomisches. Die GeiBel- 
bewegung kommt yorwiegend bei den Flagellaten vor. 
Die GeiBeln sind fadenformige Gebilde von sehr gróBer 
Feinheit. Sie sind in der Regel zylindrisch und in 
ganzer Lange von gleichmaBiger Dicke. Es gibt aber 
auch Formen, bei denen gegen das Ende hin eine 
starkę Verjungung eintritt, so daB die GeiBel spitz 
endigt. Oft ist die GeiBel torąuiert. Man findet auch 
bandfórmige GeiBeln, z. B. bei Myxomyceten, ferner 
GeiBeln, die mit Flimmerharchen bekleidet sind, so
genannte FlimmergeiBeln, endlich GeiBeln, die ais 
Peitschengeifieln bezeichnet werden. Diese bestehen 
aus einem dickeren Stiel, der in eine aufierst feine 
GeiBel, die sogenannte Peitschenschnur, auslauft. Sie 
iibertrifft haufig den Stiel an Lange um das Zwei- bis 
Dreifache, z. B. bei Polytoma urella (Loeffler3), 
Fischer4). Manche GeiBeln sollen eine klebrige 
Oberflache haben (Prowazek6), Fischer).

Modus der Bewegung. Die Bewegung der 
GeiBeln besteht in Schlangelung in einer Wellenlinie 
(Motus undulatus B). Die Zahl der Schlangenwindungen, 
in die sich die GeiBeln aufteilen, kann bei einer und 
derselben GeiBel wechseln, d. h. die Lange der Welle 
yariiert bei derselben GeiBel. Die GeiBel kann sich 
in drei und mehr Wellen teilen; sie kann aber auch 
nur den Bruchteil einer Welle bilden, so daB sie also 
wie ein Flimmerhaar in toto schwingt. Diese Schwin
gung kann iit einer Ebene erfolgen, es kommt aber 
auch vor, daB die GeiBel den Mantel eines Kegels 
durch ihre Bewegung durchlauft (Motus infundi-

43
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1 Saugróhren, Saugtentakel. 2Ektoplasma. 3Pul- 
sierende Vacuole. 4 Mikronucleus. 5, 6 Wand-, 
7 Stiel des Gehauses. 8 Endoplasma. 9 Makro- 

nucleus. — Nach Lang.

Schema eines Suktoriums.
Langs- und Querrichtung

Tentakeln der Suktorien.

buliformiś). Dies findet sich bei Schizomyceten. Die Wellen der Geifieln liegen 
nach But schli J) nicht in einer Ebene, sondern bilden eine Schraubenlinie, 
ahnlich wie der Vorticellenstiel. Die GeiJBeln sind yielfach partiell beweglich. 
Hierdurch werden ihre Bewegungsformen sehr mannigfaltig,*denn es kann 

einmal nur das proximale oder das 
distale Geifielende (Biitschli), aber 
auch jeder beliebige andere Teil der 
Geifiel sich kontrahieren. Hierbei 
konnen sogar Schlingenbildungen 
auftreten (Seligo 2), Lauter- 
born3), Prowazek4). Die beiden 
Geifielpaare von Gyromonas ambulans 
sind zwiefacher Bewegungen fahig. 
Einmal des gewohnlichen Geiljel- 
schlages; ferner konnen sie yersteift 
und wie steife, stelzenartige Extremi- 
tatenpaare zur Lokomotion benutzt 
werden (Seligo8).

Bandgeifiel der Noktiluken. 
Die Bandgeifiel der Noktiluken ist 
ein protoplasmatischer breiter, flacher 
Zellenanhang. An der Seite, die dem 
Peristom zuliegt, hat sie eine Rinne, 
an dieser Seite ist sie ąuergestreift 
und kontraktil. Die Kontraktilitat 
kann in 
erfolgen. Ihre Erscheinungsweise ist 
trage, sowohl die Kontraktion ais 
auch besonders die Expansion.

Die Tentakeln der Suktorien sind an
dem freien Ende offene, mit einer Zellcuticula bekleidete róhrenfbrmige Fort
satze des Zelleibes. In ihrer Langsachse werden sie yon einem Kanał durch- 
zogen. Sie machen hin und her pendelnde Bewegungen, dereń Ursache ver- 
mutlich in der Wurzel der Tentakeln liegt. Die Bewegungen konnen durch 
Reize, z. B. Beriihrung eines Beutestiickes, ausgelóst werden, sie konnen aber 
auch in scheinbar spontanem rhythmischem Hin- und Herschwingen bestehen. 
Zweitens konnen die Tentakeln ihre Form dauernd yerandern. Die yer
anderungen konnen bestehen in einer Kriimmung, die meist gegen benachbarte 
Tentakeln gerichtet ist. Das kommt vor, wenn eine Beute an einem Tentakel 
hangen geblieben ist. Es werden aber auch yiel kompliziertere Bewegungen 
beobachtet. Man kann sie mit den Bewegungen yergleichen, die ein Regen- 
wurm macht, dessen eines Einde fixiert ist. Auch Retraktionsbewegungen 
konnen diese Tentakeln ausfiihren. Gewóhnlich werden sie dabei in den 
Plasmakórper unter schraubiger Torsion eingezogen. Die Expansionsbewegung

') O. Biitschli, Protozoen. Bronns Klassen v. Ordn., 1889. — 2) A. Seligo, 
Cohns Beitr. z. Biol. d. Pflanzen 4, 145, 1887. — 3) R. Lauterborn, Zeitsehr. fiir 
wiss. Zoolog. 60, 236, 1895. — 4) S. Prowazek, Arb. a. d. zool. Inst. Wien 12 
(1900). — 5) A. Seligo, a. a. O.
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erfolgt auch hier langsamer ais die Kontraktionsbewegung. Eine eigenartige 
Bewegungsform zeigt die Tentakel von Asellicóla digitata. Hier fehlt der 
Tentakelspitze die Cuticula. Dieses freie Stiick kann sich ein- und ausstiilpen.

Cirren. Cirren oder Springborsten nennt man die starren Anhiinge, 
wie sie sich an den Leibern der hypotrichen Infusorien finden. Sie stehen in 
der Regel still und werden nur zum Zwecke der Lokomotion bewegt. Die 
Aftercirren zeigen keine Formanderung wahrend des Schlages. Der Quer- 
schnitt dieser Cirren ist in dei- Regel dreieckig. Hierher gehbren auch 
die „sabelfórmigen11 Cilien der Beroiden. Sie umgeben die Mundóffnung

Kg. 107.

Stylonychia mytilus.
1 Stirn cirren. 2 adorale Zonę. 3 vorderer zufiihrender Kanał der (4) pulaierenden Vacuole. 5 doraale 
Borsten. 6 hinterer zufiihrender Kanał der pulsierenden Vacuole. 7 Schwanzborsten. 8 Aftercirren.

9 Bauchcirren. — Nach Lang.

dieser Tiere und bewegen sich nur, wenn das Tier Beute aufgenommen hat. 
Dann dienen sie ais Widerhaken und hindern so die Nahrung am Herausgleiten 
aus dem Munde des Tieres. Die Bewegung besteht in einem Umknicken der 
Cilie an der Basis, ohne dafi die Form sich andert. Kombinationen von 
Cilienbewegung und Cirrenbewegung beschreibt Platę t) bei Rotatorien. Hier 
kommt sowohl der Motus wncinatus vor, ais auch dieselbe Bewegungsform 
wie bei den sabelfórmigen Cilien der Rippenąuallen.

2. Richtung des wirksamen Schlages.
Die Richtung des wirksamen Schlages ist nicht immer die gleiche. Der 

wirksame Schlag erfolgt stets in derselben Richtung bei den meisten Metazoen; 
bei dem motorischen Wimperapparat der Protozoen hingegen ist sie, wie 
schon angedeutet, fast ausnahmslos umkehrbar. Es zeigt sich z. B. in der 
Umkehr der Schwimmrichtung bei vielen Flagellaten und Ciliaten. Dasselbe 
findet man an den Nebenkiemen der Muscheln2), an den Ausstrómungs- 
óffnungen der Schwamme, ferner bei den Actinien, bei den Ruderplatten der 
Ktenophoren (Engełmann3).

3. Schwingungsamplitude.
Die Schwingungsamplitude ist sehr verschieden grofi, auch bei ein und 

derselben Spezies von Zellen. Sie ist gewohnlich 25° bis 50°, kann aber bis

') H. Platę, Beitr. z. Naturgesch. d. Rotat. Diss. Jena 1885. — *) Purkinje 
u. Valentin, a. a. O. — “) Th. W. Engełmann, Jen. Zeitschr. 4, 476, 1868.

43* 
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iiber 90° betragen. Die Schwingungen erfolgen um eine Lagę der Cilie, die 
gegen die Yertikale in dem Anheftungs punkt der Cilie nach der Richtung des 
wirksamen Schlages geneigt ist. Die Amplituden der Schwingungen sind 
unter gegebenen Bedingungen sehr konstant bei allen permanent schlagenden 
Cilien, die nicht unter dem EinfluB einer Art nervdsen Prozesses stehen. 
Sehr wecliselnd sind sie bei den Organismen, die sich der Wimperbewegung 
zur Lokomotion bedienen. Hier ist eine sehr feine Abstufung der Schwingungs- 
amplitude móglich; die Feinheit der Abstufung macht den Eindruck der 
ZweekmaBigkeit.

4. Rhythmus.
Manche Cilien schlagen permanent; das findet sich bei allen Wirbel

tieren (Engelmann !), ferner bei den Peristomwimpern der Ciliaten. Bei 
diesen Cilien ist der Rhythmus wie die Amplituden der Schwingungen unter 
konstanten Bedingungen konstant. Das ist nicht der Fali bei vielen anderen 
Spezies. Hier finden sich Sistierungen der Flimmerbewegungen, so bei den 
Schwammen, bei denen es Hackel* 2) beobachtete, bei dem Raderapparat der 
Radertierchen, den Schwimmplattchen der Ktenophoren, dem Wimperkranz 
der Polychaetenlarven, bei den GeiBeln der Flagellaten. Nur auf Reize hin 
schlagen die sabelfórmigen Cilien der Ktenophoren3), die Sprungcirren der 
Hypotrichen.

') Th. W. Engelmann, Herm. Handb., 1879; Diet. d. physiol., 1898. —
2) E. Hackel, Die Kalkschwamme, 1872. — 3) K. Chun, a. a. O. — 4)W. Vignal,
Arch. d. physiol. norm. d. path., Ser. 2, 5, 415, 1878. — s) S. Prowazek, Arb. a.
d. zool. Jnst. d. Univ. Wien 12 (1900). — 6) G. Bidder, Quart. journ. micr. Science
5, 9, 1896. — 7) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 341, 1868. — 8) Martius,
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1884, Suppl., S. 456.

5. Periodendauer.
Die Periodendauer der Bewegung ist bei den Tierspezies konstant fiir 

jede Spezies. Einige Freąuenzen seien hier aufgezahlt: die Bandgeifiel der 
Noktiluken macht 5 Schlage pro Minutę (Vignal 4), die lange GeiBel einer 
Monasform 78 Schlage, die kurze 94, die GeiBeln yon Polytoma 29 Schlage, 
yon Euglena wiridis 2, yon Oikomonas 14 pro Minutę (Prowazek5). Die 
Cilien yon Leukandra aspera und yon Sykon raphanus und compressus 
(Bidder6) 10 Schlage pro Sekunde, die Wimpern des Froschrachenepithels 
12 Schlage pro Sekunde (Engelmann 7), nach Martius 8) 10 bis 14 im 
Minimum, 11 bis 17 im Maximum. Um die Schwingungsdauer festzustellen, 
hat Martius eine einfache stroboskopische Methode ausgearbeitet.

6. Geschwindigkeit.
Bei einem schwingenden stabchenfórmigen, an einem Endpunkte fixierten 

Gebilde kann man nicht eigentlich von einer Geschwindigkeit der Bewegung 
reden, denn einmal wechselt diese mit jeder Phase der Bewegung, und aufier- 
dem ist es klar, dafi ein stabchenfprmiges Gebilde, das um einen festen Punkt 
ais Drehpunkt schwingt, an seinen yerschiedenen Punkten eine yerschiedene 
Geschwindigkeit haben mufi. Wenn man die Geschwindigkeit des Wimpern- 
schlages durch die Zeit bestimmt, die die Cilie braucht, um einen Schlag 
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nach einer Richtung auszufiihren, so zeigen sich die schon erwahnten Unter
schiede in den beiden Schlagrichtungen. So ist z. B. am Froschrachenepithel 
die Geschwindigkeit des Vorschwunges fiinf- bis sechsmal so groB wie die der 
Rilckschwingung (Kraft 1). Sicher ist die Geschwindigkeit, mit der sich die 
Cilie wahrend der Beugung allein oder wahrend der Streckung allein bewegt, 
auch nicht konstant. Naheres wissen wir indessen nicht, wie die Cilie sich 
beim Schwingen von einer Nullage zur andern yerhalt.

*) H. Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890. — 2) Vgl. Valentin, a. a. O.;
Engełmann, Jen.-Zeitschr. 4, 475, 1868; Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 278, 1869;
11, 477, 1875. — 3) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1891. —
4) P. Griitzner, Breslauer arztl. Zeitschr. 4, 62, 1882; Festschr. f. Valentin, 1882.
— 5) A. Just, Biol. Zentralbl. 6, 123, 1886. — 6) Kónig, zit. n. Kraft. —
7) H. Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890.

7. Koordination2). Isochrones und metachrones Schlagen.
Alle Cilien einer Zelle schlagen bei den Metazoen und bei vielen Protozoen 

isochron, und diese Koordination wird nur kurz vor dem Tode der Zellen 
aufgeldst (s. S. 672, 673).

An den flimmernden Schleimhauten schlagen die Cilien benachbarter 
Zellen mit gleicher Geschwindigkeit, aber nicht gleichzeitig in gleicher Phase;. 
vielmehr zeigt sich in den flimmernden Hauten eine wellenformige Fort- 
pflanzung der Bewegung. Diese Erscheinung zeigt sich auch bei den Flimmer- 
organen der Radertiere, bei den adoralen Flimmerkranzen der Peri-, Hetero- 
und Hypotrichen-Inf usorien und am Wimperkleide von parasitierenden Ciliaten, 
z. B. bei Nyctotherus und Konchophthirus. Bei den Ktenophoren lauft 
die Welle gewohnlich yom aboralen Kórperpol aus ab. Die Plattchen 
einer Rippe schlagen metachron, und zwar so, daB die aboralen Plattchen den 
adoral yon ihnen gelegenen in der Schwingungsphase voraus sind. Wird die 
Rippe durchschnitten, so lauft auch eine rucklaufige Welle zum aboralen Pole 
von der Schnittstelle aus ab. Danach schlagen beide Halften in ihrem eigenen 
Rhythmus. Beriihren sich die Wundrander so, dafi die aboralen Plattchen 
die adoralen beim Schlage beriihren kónnen, so kommt der alte Rhythmus 
wieder zustande. Wird bei intakter Rippe ein Plattchen fixiert, so erlischt 
die Bewegung an dieser Stelle. Kann dieses Plattchen aber nur geringfiigige 
Bewegungen machen, ohne freilich das nachste orale Plattchen zu beriihren, 
so lauft die Welle dennoch zum oralen Pole ab (Verworns).

Griitzner4), Just5), Kónig6), Kraft7) haben die Reizleitung im Frosch
rachenepithel naher studiert. Nennt man die Zellen, die von einem be- 
obachteten Punkte aus entgegen der Richtung des wirksamen Schlages liegen, 
Oberzellen, die in der Richtung dieses liegenden Unterzellen (Kraft5), so 
zeigt sich, daB die Oberzellen den Unterzellen im Vorschwung und im Riick- 
schwung der Cilien voraus sind, daB also die Reizwelle im Sinne des wirk
samen Schlages lauft. DaB eine Reizleitung in der Richtung des Stromes 
stattfindet, hat schon Griitzner aus der Zerkliiftung des Flimmerepithels in 
Langsreihen, sowie aus der Storung geschlossen, die eine lokale Schadigung 
stromabwarts hervorbringt. Es folgt auch daraus, daB lokal applizierte Reize 
yorwiegend auf die Unterzellen wirken, aber nur in geringem Grade auf die 
Oberzellen der nachsten Nachbarschaft, gar nicht auf die Seitenzellen, 



678 Mechanische Wirkung des Cilienschlages.

d. h. Zellen, die in einer senkrecht zur Richtung des wirksamen Schlages 
liegenden Linie gelegen sind.

Der Ablauf der Erregungswelle erfolgt gewóhnlich in einer Ebene, die 
mit der Schlagebene identisch ist; es kommt aber auch vor, daB die Wellen- 
linien senkrecht zu dieser Ebene stehen, z. B. bei den Kiemen der Muscheln. 
Die Richtung, in der die Reizwelle ablauft, ist immer gleichsinnig der Richtung 
des wirksamen Schlages.

Der optische Eindruck der fortschreitenden Cilienbewegungen besteht 
ebenfalls in dem Erscheinen einer Welle. Diese kann entgegengesetzt ab- 
laufen wie die Erregungswelle. So lauft z. B. bei den Rippen der Kteno
phoren die optische Welle gegen die Richtung des wirksamen Schlages ab, 
dasselbe zeigt sich bei den Mundwimpern der Heterotrichen. Bei Ciliaten

Fig. 108. •

Wimperreihe im Profil. — Nach Yerworn.

kommt es vor, daB die Wellen auf den beiden Kórperseiten in entgegen- 
gesetzten Richtungen ablaufen. Bei den Flimmerorganen, an denen die 
Richtung des wirksamen Schlages wechseln kann, findet mit diesem Wechsel 
in der Regel auch eine Umkehr der Richtung der optischen Welle statt, aber 
nicht immer. Das zeigt auch, dafi es sich nur um einen optischen Effekt 
handelt, der unabhangig ist von dem Ablauf des Reizes in dem Organ 
(Kraft1). Eine einfache Uberlegung ergibt, wovon die Richtung der optischen 
Welle abhangt.

') H. Kraft, a. a. O. — 2) Th. W. Engelmann, Diet. d. physiol., 1898. —
3) V. Hensen, Hermanns Handb. d. Physiol. 4 (1881).

Die Geschwindigkeit, mit der die Reizwelle fortschreitet, ist verschieden. 
Bei Ciliaten betragt sie wenige Hundertstel Millimeter in der Sekunde, bei dem 
Epithel der Muschelkiemen und den Zellen der Vertebraten bis zu funf 
Zehntel Millimeter, mehrere Millimeter an den Ruderplatten der Ktenophoren. 
Sie kann in einer Richtung groBer sein ais in der anderen. Bei den Kteno
phoren z. B. ist sie groBer, wenn die Erregungen vom Mundpol herkommen; 
im allgemeinen findet sich aber keine Differenz (Engelmann2 3).

8. Mechanische Wirkung des Cilienschlages.
Die mechanische Wirkung des Cilienschlages besteht entweder in einer Be

wegung des wimpernden Organs selber oder in der seiner Umgebung. Ais Be- 
wegungsmechanismen funktionieren die Cilien bei den Ciliaten und Flagellaten, 
den Ktenophoren, den Turbellarien, Gastrotrichen, Kephalotrichen, bei zahl- 
losen Larven und Eiern, bei fast allen Samenelementen. Ais Motore fiir das 
umgebende Medium wirken die Cilien, z. B. bei den Ciliaten am Peristom, in 
den GeiBelkammern der Spongien, in den Róhren der Korallen und in vielen 
anderen Organen. Sie haben die Bedeutung, dem Organismus die Nahrung 
zuzustrudeln. Eine eingehende mechanische Analyse ist nur bei den Sper
matozoen von Hen sen8) unternommen worden (vgl. dies Handbuch, Bd. II,
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S. 52 f.). Sie gilt, ins Raumliche iibertragen, fur die oben beschriebenen durch 
Spiralbildung erfolgenden Bewegungen der (ieif.ieltrager.

Eine exakte mechanische Analyse der Flimmerbewegung wird groBen 
Schwierigkeiten begegnen. Sie zu versuchen, ist zurzeit schon deshalb nicht 
angezeigt, weil die mit dem Wimperschlage an der Cilie vor sich gehenden 
Formveranderungen ebensowenig wie die Geschwindigkeiten in jeder Phaśe 
der Bewegung genau bekannt sind. Die Frage aber, wie bei der Bewegung 
des nach zwei Richtungen abwechselnd schlagenden Gebildes ein Effekt nur 
nach einer Richtung zustande kommt, kann man unter gewissen Annahmen 
untersuchen: Die Bewegung des Wimperhaares erfolge z. B. in einer Ebene, 
das Haar sei gerade und zylindrisch und mache jede halbe Schwingung mit 
konstanter Geschwindigkeit. Endlich soli die Bewegung in Wasser vor sich 
gehen. Diese Annahme ist berechtigt, denn jede Wimperbewegung findet im 
Wasser statt, auch bei den Metazoen, dereń Schleimhaute immer einen 
feuchten Uberzug haben.

Ist nun der Widerstand, den ein mittlerer Punkt der Cilie (auf einen 
solchen soli sich die Betrachtung beschranken) im Wasser findet oder, was 
dasselbe ist, der Druck, den er auf das Wasser ausiibt, p, ist ferner dieser 
Widerstand proportional dem Quadrat der Geschwindigkeit, wie es ja in 
einem Medium von der Natur des Wassers ist, also

p — k.v2,
worin k eine Konstantę, so ist die bei einer halben Schwingung geleistete 
Energie E, wenn s die Amplitudę der Schwingung ist

E = p .s = k.s.v2,
mit anderen Worten, die Energie ist proportional der zuriickgelegten Strecke 
und dem Quadrat der Geschwindigkeit der Bewegung. Der Effekt N ist 
mithin, wenn die Amplitudę in der Zeit t durchlaufen wird, 

d. h. der Nutzeffekt ist proportional der dritten Potenz der Geschwindigkeit. 
Angewandt auf die Bewegung der flimmernden Cilien der Froschrachen- 
schleimhaut wiirde das bedeuten, daB beim Yorschwung der Nutzeffekt das 
125fache des Nutzeffektes beim Riickschwung betrage. Somit ist klar, daB 
die Richtung des schnellen Schlages auch die wirksame Richtung sein muB.

Ein sehr geeignetes Objekt zum Studium der mechanischen Wirkung auf die 
Umgebung des wimpernden Organes ist die Rachenschleimhaut des Frosches. 
Wenn man feine Partikel von Kohle oder chinesischer Tusche auf diese Scheim- 
haut bringt, so sieht man, wie sie sich schnell nach dem Schlund zu bewegen 
und in ihm verschwinden. Die Richtung, in der diese Objekte bewegt werden, 
ist parallel der Ebene, in der die Wimpern schlagen, und gerichtet im Sinne 
des schnelleren Schlages. Das ist ganz allgemein so. Bewegt sich umgekehrt 
die Zelle selber durch die Bewegung der Wimpern, so geht natiirlich die 
Richtung ihrer Bewegung in der Richtung vor sich, die der schnellen Phase 
des Wimpernschlages entgegengesetzt ist.

Man kann ais allgemeine GesetzmaBigkeit der Bewegungsrichtung an 
Organen, die mit einem Flimmersaum bekleidet sind, feststellen, daB alle 
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exkretorischen Apparate nach’ auflen flimmern, so der Atmungsapparat, der 
Urogenitalapparat; nach innen dagegen flimmert der Verdauungskanal. Bei 
den Radertieren und Infusorien flimmert an der Mundóffnung ein kreis- 
fórmiger Wimpersaum oder ein spiraliger. Durch die Flimmerbewegung wird 
so eine Flussigkeitsstromung erzeugt, die in den Leib des Tieres hinein ge
richtet ist.

Um die Geschwindigkeit, mit der Objekte durch die Flimmerschleim- 
haut bewegt werden, zu messen, hat Kistiakowsky 4) einen Kokonfaden 
verwandt, der an der Spitze ein Lacktrópfchen trug. Dieser wurde auf die 
Flimmerschleimhaut gelegt und seine Bewegung beobachtet. Calliburces 2) 
und Cl. Bernard3) haben zur Beobachtung einen feinen drehbaren Zylinder 
verwendet, dessen Drehungsachse senkrecht zur Richtung des wirksamen 
Schlages lag. Der Zylinder wird durch die Flimmerbewegung gedreht. Die 
automatische Registrierung dieser Bewegung ist Engełmann4) gelungen 
(Flimmeruhr, Flimmermuhle). Er armierte die Achse mit einer Nadel oder 
mit einem Zahnrade und liefl durch diese einen Kontakt schlieflen und óffnen. 
Dies geschah jedesmal, wenn die Umdrehung des Zylinders um 6° fortge- 
schritten war.

Der Nutzeflekt der Flimmerbewegung ist sehr betrachtlich. Er kann 
fiir einen Quadratcentimeter Schleimhaut 6,805 g-mm pro Minutę betragen, 
das wiirde heiflen, dafl die Zelle ihr eigenes Gewicht in einer Minutę um 
4,253 m hebt. Bowditch5) hat diese Bestimmungen an der Froschrachen- 
schleimhaut ausgefiihrt, indem er die Schleimhaut mit Gewichten belastete. 
Wyman6) hat spater gefunden, dali 1 qcm Rachenschleimhaut des Frosches 
336 g in der horizontalen Richtung fortzubewegen vermag. Jensen7) hat 
auf ganz andere Weise die absolute Kraft der Flimmerzelle zu bestimmen 
versucht. Er machte sich die Eigentiimlichkeit der Paramaecien, unter 
gewissen Bedingungen der Oberflache des Wassers zuzuschwimmen, zunutze, 
indem er durch die Zentrifugalmaschine die Tiere am Emporsteigen hinderte. 
Jensen nimmt nun an, dafi der Flimmerapparat des Tieres der Zentralkraft 
gerade das Gleichgewicht halte, wenn die Tiere im Wasser weder sinken 
noch steigen. So berechnet er fiir 1 mg Ciliensubstanz eine Kraft von 368 mg. 
Die Voraussetzung, dafl der Wimperapparat die angegebene Leistung vollfiihrt, 
ist leider unbewiesen; denn es ist nicht sicher, ob das spezifische Gewicht des 
Tieres bei dem Versuche konstant bleibt; auch haben die Bestimmungen des 
spezifischen Gewichtes der Paramaecien methodische Fehler (s. S. 632), so dafl 
man diesen Zahlen nur wenig W’ert beimessen darf.

9. Elektrische Erseheinungen.
Von elektrischen Erseheinungen an der flimmernden Rachenschleimhaut 

des Frosches ist zu erwahnen, dafl, wie bei allen Schleimhauten, die Ober
flache sich negativ elektrisch gegen das untere Gewebe verhalt. Die Spannungs-

’) Kistiakowsky, Sitzungsber. d. Wiener Akad. 51, 263, 1865; Th.W.Engel- 
mann, Jen. Zeitschr. 4, 368, 1868. •— s) J. Calliburcśs, Compt. rend. 2, 638, 
1858. — 3) Cl. Bernard, Leęons sur les tissus vivants, 1866. — 4) Th. W. Engel- 
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 493, 1877. — 6) H. P. Bowditch, Boston med. 
and surg. Journal 1876 (zit." nach Engełmann). — 6) J. Wyman, American 
Natural. (zit. n. Engełmann). — 7) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 537,1893. 
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differenz zwischen beiden kann 0,01 bis 0,07 Volt betragen. Ob die Flimmer- 
bewegung selbst hiermit etwas zu tun hat, wie Engelmann1) zunachst ver- 
mutete, ist nicht sichergestellt, ja nicht einmal wahrscheinlich (Bieder
mann2), Engelmann, 1898). Es finden sich namlich viele Becherzellen im 
Epithel, und es ist sehr wohl denkbar, dafi dereń Schleimproduktion zur Ent
stehung von Demarkationsstrómen Veranlassung gibt. Auch Engelmann 
nimmt an, dali die elektromotorischen Wirkungen nur zum Teil von den 
Flimmerzellen herriihren kónnen.

*) Th. W. Engelmann, Zentralbl. f. d. med. Wiss., 1868. — !) W. Bieder
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 209, 1893; Th. W. Engelmann, Diet. d.
physiol., 1898. — 3) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1891. —
4) K. Peter, Anat. Anz. 15, 271, 1899. — s) Ankermann, Zeitschr. f. wiss. Zool.
8, 132. — 6) Kolliker, Ebenda 7, 243. — 7) G. Klebs, Untersuchg. Bot. Inst.
Tiibingen 1, 233, 1881—85. — 8) O. Butschli, Morphol. Jahrb. 10, 529, 1885. —
9) A. J. Schilling, Flora, N. R., 49, 220, 1891. — 10) A. Fischer, Jahrb. f. wiss.
Bot. 26, 187, 1894. — ll) W. Rothert, Ber. d. Deutsch. bot. Ges. 12, 268, 1894. —
12) 8. Prowazek, Arb. a. d. zool. Inst. Wien 12 (1900); 14 (1902). — ls) K. Kólsch,
Zool. Jahrb., Abt. f. Anat. u. Ont. 16, 273, 1902. — l4) Mewes, zit. n. Piitter.
15) A. Piitter, Erg. d. Physiol., 1903.

Sonstige frei werdende Energie, etwa in Form von Warme, ist bis jetzt 
an den Flimmerzellen nicht nachgewiesen worden.

V. Bedingungen fiir die Flimmerbewegung.
1. Organisehe Bedingungen fiir die Flimmerbewegung.

Ursprung des Bewegungsreizes. Die meisten Cilien sind nur 
in Verbindung mit dem Zellkórper kontraktil; hiervon sind jedoch auch Aus- 
nahmen beobachtet worden (siehe unten). Fiir die meisten Cilien liegt der 
normale Reiz zum Schlagen in der Zelle. Das kann man daraus schliefien, 
daB die Cilien derselben Zelle stets isochron schlagen, die benachbarter aber 
nicht. Der Zellkern ist fiir die Bewegung nicht erforderlich, denn auch kern
lose Zellfragmente zeigen Flimmerbewegung.

Woher der Reiz zur Bewegung stammt, laBt sich nicht sagen. Man hat ver- 
sucht, bei einigen Spezies dies festzustellen. Verworn3) hat vorgeschlagen, daB 
man den Minimalkomplex, der noch selbstandiger spontaner und rhythmischer 
Bewegung fahig ist, ais Flimmer element bezeichnen solle. Er hat gefunden, 
daB Cilien sich noch bewegen, wenn sie an ihrem FuB ein Stiickchen Protoplasma, 
das Basalstiick, haben. Das hat er an Protozoen und an Schwimmplattchen der 
Ktenophoren festgestellt. Peter 4 *) hat dasselbe bei Anodonta beobachtet. DaB 
aber aueh isolierte Cilien schwingen kónnen, beobachteten Ankermann6) und 
Kolliker6) an Schwanzen von Samenelementen und an Cilien von Paramaecium, 
Klebs7) an abgeworfenen GeiBeln von Trachelomonas, Biitschli8) bei Gleno- 
idium cinctum, Schilling9) an PeridineengeiBeln, Fischer10 *) an der GeiBel 
von Pólytoma uvella, an isolierten GeiBeln von Euglena und an Bakterien- 
geiBeln. Rothert11) sah Bewegungen an isolierten Cilien von Zoosporen der 
Myxomyceten, Prowazek12 *) am distalenEnde von VolvoxgeiBeln. Kólsch18) 
hat bei vielen Infusorien Bewegungen von isolierten Cilien gesehen, endlich 
Mewes14) am Schwanzende von Salamanderspermatozoen. Man kann daher 
mit Piitter16) annehmen, daB die Basalkórper nicht absolut notwendig sind 
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zum Schlagen der Cilie. Ob sie etwa ein kinetisches Zentrum darstellen, 
weifi man bis jetzt nicht. Fiir diese Natur hat sich Aigner1) kiirzlich aus- 
gesprochen. Er fand die Flimmerbewegung nur an denjenigen Zellen des 
Duduś cpididymidis, die Basalkorper hatten. Dagegen haben sich ausge- 
sprochen Studnicka2), Schneider3), Vignon4), Joseph5), Holmgren 6), 
Lenhossek7), die keine Flimmerbewegung beobachteten, obwohl die Zellen 
Basalkorper hatten. Basalkorper an Cilien, die schlagen, kommen vor bei 
Anodonta (Engelmann3) und vielen anderen Mollusken, bei Echinodermen 
(Frenzel 9), Turbellarien(Bbhmig10 *), Nemertinen(Burger n), Enteropneusten 
(Spengel12). Flimmerbewegung ohne Basalkorper sah Frenzel18) bei 
Mollusken, bei Lamellibranchiern, Turbellarien, Vignon14) bei Sepia, wo es 
schon Kolliker15) und Grobben16) gesehen hatten, bei Pecten Jacobaus, 
bei Ciona und bei Anurella. Schneider 17) sah es bei Echinaster, Amphioryx, 
Anconia und bei Spongien. Weitere Details konnen hier nicht gegeben werden.

*) A. Aigner, Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss. Wien, math.-naturw. KI., 106,
555, 1900. — *) Studnicka, Sitzungsber. d. bóhm. Ak. d. Wiss. math.-naturw. KI.,
1899. — 3) K. C. Schneider, Lehrb. d. vgl. Hist. d. Tiere, 1902. — 4) P. Vignon,
Arch. de. zool. exp. et gen., Ser. III, 9, 371, 1901. — 5) H. Joseph, Arb. a. d.
zool. Inst. Wien 14, 1902. — 6) N. Holmgren, Anat. Anz. 21, 373, 1902. —
7) Lenhossek, zit. nach H. Fuchs, Anat. Hefte 112, 373, 1902. — 8) Th. W.
Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 505, 1880..— 9) J. Frenzel, Arch.
f. mikr. Anat. 28, 53, 1886. — 10) L. Bbhmig, Zeitsehr. f. wiss. Zool. 51, 167,
1891. — ll) O. Burger, Ebenda 50, 1, 1890. — 12) J. W. Spengel, Fauna und
Flora d. Golfs von Neapel 18 (1893). — l3) Frenzel, a. a. O. — 14) P. Vignon,
a. a. O. — 15) Kolliker, 1884. — “) C. Grobben, Arb. a. d. zool. Inst. Wien
5 (1884). — 17) K. C. Schneider, a. a. O. — 18) Th. W. Engelmann, Diet, de
physiol., 1898. — 19) Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890. — 20) Th. W.
Engelmann, Diet. d. physiol. 1898.

Aus den Darstellungen geht hervor, daB an den Cilien tragenden 
Organisationen die Fahigkeit der Kontraktilitat jedenfalls den Cilien selber zu- 
kommt, d. h. dafi die Cilien kontraktile Substanz enthalten. Dieser Substanz 
kommt auch die Fahigkeit dej’ Reizbarkeit zu, was fiir viele flimmernde 
Cilien nachgewiesen ist (siehe unten).

Leitfahigkeit. Auch Leitfahigkeit fiir Reize muB man annehmen. 
Hierfiir spricht die wellenfbrmige Fortpflanzung der Bewegung auf den 
Schleimhauten, die nicht durch neryósen EinfluB bedingt ist, denn sie zeigt 
sich auch im isolierten Zustande, muB also infolge von molekularen Vor- 
gangen in den Zellen geschehen (Engelmann18). DaB nicht etwa die 
mechanische Wirkung des Cilienschlages den Reiz weiter leitet, geht aus 
folgendem hervor:

1) Auch unbewegliche Zellen leiten den Reiz (Kraft19).
2) Die Welle pflanzt sich auch, wie erwahnt, bei einigen Formen senkrecht 

zur Schlagrichtung fort (Engelmann20).
3) Wenn der Kontakt der Zellen beim Absterben gelitten hat und die 

Reizleitung aufhórt, die Flimmerbewegung aber fortdauert, dann arbeitet jede 
Zelle in ihrem eigenen Rhythmus, freilich etwas langsamer ais zuvor.

4) Belebende Reize, z. B. Befeuchtung der Schleimhaut, wirken auf die 
Unterzellen schon, ehe die Feuchtigkeit zu ihnen gelangt.

5) Wird die Flimmerhaut auf ein Kastchen gelegt, durch das temperiertes 
Wasser geleitet werden kann, und wird nun die ganze Haut auf mittlerer 
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Temperatur gehalten, ein mittleres Feld aber yermóge einer besonderen Ab
teilung des Kastchens stark abgekiiblt, so wirken Reize, die auf das Oberfeld 
appliziert worden sind, nicht auf das gekiihlte Mittelfeld, wohl aber auf das 
Unterfeld. Das Mittelfeld muB also den Reiz geleitet haben (KraftJ).

Automatie. Den Zellen kommt auch die Fahigkeit zu, automatisch 
zu schlagen. Sie tun es aber gewóhnlich nicht, weil die Erregungen von den 
Nachbarzellen zu schnell kommen. Die Ausgangszellen haben also die kiirzeste 
Schlagperiode. Diese Tatsache ist an den Kiemen der Bivalven und an den 
Ruderplattchen der Ktenophoren festgestellt worden.

Ein guter Beweis fiir die Fahigkeit der Automatie ist ferner, daB Durch- 
schneidungen der Flimmerhaut des Froschrachens die Bewegung in den 
Schnittstucken nicht aufheben. Dasselbe hat Verworn2) bei den Kteno
phoren gefunden. Zum weiteren Beweise der Automatie dient die Tatsache, 
dafi lokale Abkuhlungen, wenn sie zum Stillstand fiihren, die Bewegung der 
Unterzełlen nicht aufheben (Kraft8).

Neryóse Einfliisse. Ob die Flimmerbewegung bei den Metazoen 
durch Neryen erregt und gehemmt werden kann, ist nicht leicht zu ent- 
scheiden. Die Wimperringe der Anneliden, dereń Bewegungen dem Willen 
der Tiere unterworfen zu sein scheinen, legen die Annahme motorischer 
Neryen fiir diese Organe sehr nahe (Engelmann). Fiir eine Art neryóser 
Beeinflussung der Flimmerbewegung geben auch die Rotiferen und Vorticellen 
Anhaltspunkte, dereń Flimmerapparate zeitweilig ruhen konnen. Bei den 
hypotrichen Infusorien muB man auch an eine Art neryósen Vorganges denken, 
der die Cirrenbewegung auslóst. Ais anatomisches Substrat, das zur Leitung 
dienen kónnte, haben Engelmann4) und Maupas6) Fasern im Leibe der 
Tiere entdeckt, die vom Zentrum des Korpers kommen und zu den Cirren 
ziehen. Bei den Vertebraten neryóse Einfliisse auf die Flimmerbewegung 
anzunehmen, liegt kein Grund vor; denn bei ihnen ruhen die Cilien nie. 
Fiir auslósende Mechanismen bei den Infusorien spricht die groBe Zweck- 
maBigkeit, mit der der Cilienapparat funktioniert. Engelmann yergleicht 
ihn in dieser Beziehung direkt mit der Skelettmuskulatur der Metazoen.

2. Physikalische und chemische Lehensbedingungen fiir die Flimmer
bewegung.

a) Temperatur.
Wie alle Lebensprozesse, so spielt sich auch die Flimmerbewegung in 

gewissen Temperaturgrenzen ab. Sie liegen im allgemeinen zwischen —450 
und 0°. Der Temperaturbereich liegt um so hoher, je hoher die Temperatur 
ist, bei der die Bewegung gewóhnlich yerlauft. Bei Warmblutern ist die 
obere Grenze gewóhnlich 45° (Purkinje und Valentin), beim Frosch 
und bei Anodonta 40°, bei den Infusorien, die sich in heifien Quellen finden, 
liegt sie wesentlich hoher (s. S. 645). Die untere Grenze liegt bei Warm- 
bliitern zwischen 6° und 12°, bei Kaltbliitern um 0° herum. Bei den

’) Kraft, a. a. O. — 2) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 
1891. — 3) Kraft, a. a. O. — ") Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 
23, 505, 1880. — 6) E. Maupas, Arch. d. zool. exp. et gen., Ser. II, 1, 427, 1883.
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Organismen der Polarmeere, bei den Radertierchen, den Infusorien liegt sie 
am Gefrierpunkt der Organismen (Verworn l).

') M. Verworn, Allg. Physiol., 1901. — 2) Calliburcós, Compt. rend. 2,
638, 1858. — 3) Kistiakowsky, Sitzungsber. d. Kais. Akad. d. Wiss. Wien 51,
263, 1865. — 4) Th. W. Engełmann, Hermanns Handb. d. Physiol. 1 (1879). —
5) A. Piitter, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1899, Suppl., S. 243. — 6) Calliburces,
Compt. rend. 2, 639, 1858. — 7) Th. W. Engełmann, Arch. f. d. ges. Physiol.
15, 501, 1877. — s) Spallanzani, zit. nach Engełmann. — 9) Roth, Arch. f.
path. Anat. u. Physiol. 37, 184, 1867. — 10) Mantegazza, Rendic. d. reale istit.
lomb. 2, 183, 1867. — ll) Pictet, zit. nach Piitter. — l2) Ankermann, Zeitschr.
f. wiss. Zool. 8, 129, 1856. — 13) Kólliker, Ebenda 7, 205, 1856. — 14) Roth,
Arch. f. path. Anat. u. Physiol. 37, 184, 1867. — 15) A. Stuart, Zeitschr. f.
rat. Med. 1867, S. 288. — le) Th. W. Engełmann, Jen. Zeitschr. 4, 343, 1868;
Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 506, 1877.

In den Grenzen der Lebenstemperatur wirkt jede Erhóhung der Temperatur 
beschleunigend, jede Verminderung verlangsamend auf die Flimmerbewegung 
(Calliburces2), Kistiako wsky 3). Die Anderungen beziehen sich nur 
auf die Geschwindigkeit, nicht aber auf Amplitudę, Modus und Rhythmus 
(Engełmann4 5). Von dieser Regel kommen aber auch Ausnahmen vor. 
So beobachtete Piitter6) bei Stylonychien, die sich in einem auf 15° bis 
20° temperierten Medium befanden, daB sowohl Temperaturerhóhung wie 
-Erniedrigung auf den Flimmerapparat stark erregend wirkte.

Nach den Untersuchungen von Calliburces6) ist der Nutzeffekt der 
Flimmerbewegung des Frosches bei 28° sechsmal so groB ais bei 12° bis 19°. 
Auch die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Reizwelle wachst mit der 
Temperatur, die sichtbaren Wellenlangen (s. S. 678) werden kiirzer.

Das Temperaturoptimum liegt einige Grade tiefer ais das Maximum, das 
Maximum einige Grade tiefer ais das Ultramaximum. Dies liegt beim Frosch 
etwa bei 48°. Die Warmestarre tritt nach yorheriger Zunahme der Schlag- 
freąuenz bei gleichzeitiger Abnahme der Amplitudę ein. Die Cilien sterben 
bei den Wirbeltieren in Ruhestellung (Engełmann7), bei den Infusorien in 
Kontraktionsstellung (Verworn). Der Tod durch Warme ist von den 
gewóhnlichen Erseheinungen des Absterbens begleitet: Trubung des Proto
plasmas, Vacuolenbildung.

Durch starkę Abkiihlung kommen die Cilien ebenfalls zur Ruhe (Kalte- 
starre), gewohnlich in entgegengesetzter Phase wie bei der Warmestarre. 
Erwarmung laBt die Bewegung wieder aufleben, wenn die Abkiihlung nicht 
zu stark war. Die untere Grenze liegt bei Warmbliitern am Gefrierpunkt, 
ja tiefer. Es kommt offenbar sehr darauf an, daB die Cilien nicht zu schnell 
auftauen, wobei ihre Struktur leicht leidet. Infusorien kann man auf —8° 
bis —9° (Spallanzani8), Anodontazellen bis auf —6° (Roth9), mensch- 
liche Spermatozoen auf —17° (Mantegazza10 *), das Froschrachenepithel 
sogar auf —90° (Pictet11), 1898) abkiihlen und nachher wieder beleben.

b) Wassergehalt.
Anderungen des Wassergehaltes beeinflussen die Flimmerbewegung in 

hohem Grade. Im allgemeinen bewirkt Vermehrung des Wassergehaltes eine 
Zunahme der Geschwindigkeit der Flimmerbewegung und eine Vermehrung 
des Nutzeffektes; Verminderung des Wassergehaltes hat den entgegengesetzten 
Effekt (Ankermann12), Kólliker13), Roth14), Stuart15), Engełmann16).
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Wird die Quellung oder die Wasserentziehung weit genug getrieben, so 
kommt die Bewegung zum Stillstand (Wasserstarre, Trockenstarre). Sie kann 
aber, wenn die Veranderungen nicht zu hochgradig gewesen sind, durch 
Wasserentziehung oder -zufuhr wieder in Gang gebracht werden. Der Wasser- 
zufuhr gleich wirken ąuellende Mittel, auch Warme, elektrische Reize, ver- 
diinnte Sauren, Ather, Alkohol.

Man kann Zellen durch langsame Anderungen des Wassergehaltes des 
umgebenden Mediums sowohl an salzreiche, wie an salzarme Medien ge- 
wóhnen (s. S. 648, 649). So gewóhnte Wallengren 7) Paramaecien an Auf- 
enthalt in destilliertem Wasser. Es zeigte sich, daB die Erregbarkeit gegen 
den galvanischen Strom gesteigert war; sie konnte nur durch Zusatz von 
Natriumionen herabgesetzt werden, nicht durch Kalium-, Magnesium-, Ammo- 
niumionen. Rasche Anderungen zerstóren die Cilien (Sharpey2).

') Wallengren, Zeitschr. f. allg. Physiol. 1, 67, 1901. — 2) Sharpey, Todd’s 
Cyclop. 1 (1835 bis 1836). — 8) Griitzner, zit. nach Weinland. — 4) Weinland, 
Arch. f. d. ges. Physiol. 58, 105, 1894. — 5) Sharpey, Todd’s Cyclop. 1835/36. —
6) Cl. Bernard, Leęons sur les tissus viv. 1866. — 7) W. Kiihne, Arch. f. mikr. 
Anat. 2, 372, 1866. — 8) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 369, 1868. —
9) van Overbeek de Meyer, Onderz. phys. Labor. Utrecht., Ser. 3, 6, 151, 1881.

Die Wirkung isoosmotischer Lósungen auf die Flimmerbewegung haben 
Griitzner3) und Weinland 4) untersucht. Weinland hat gefunden, daB 
von den Haloidsalzen des Natriums am meisten das Fluorid schadigt, die 
iibrigen wirken schwacher, mit steigendem Molekulargewicht zunehmend. 
Kalisalze schadigen weniger ais Natriumsalze, noch weniger Ammoniumsalze. 
Bei dem Kalium-, Rubidium-, Casiumchlorid steigt die Wirksamkeit mit dem 
Molekulargewicht; bei den alkalischen Erden umgekehrt. Freie Alkalien 
wirken zuerst erregend, dann schadigend, Natron am starksten. Ahnlich 
wirken Sauren, am meisten Schwefelsaure, die Fettsauren im allgemeinen 
starker mit steigendem Molekulargewicht.

c) Sauerstoff.
DaB die Flimmerbewegung im hohen Grade unabhangig von der Sauer- 

stoffzufuhr sein kann, beweist schon eine Beobachtung von Sharpey6), der 
sah, dafi die Flimmerbewegung des Froschrachenepithels in ausgekochtem 
Wasser fortbestehen kann. Dasselbe fand Bernard6) im Vakuum und in 
reinem Stickstoff. Systematisch hat Kiihne7) dieWirkung des Sauerstoffs zuerst 
untersucht und gefunden, dafi am Flimmerepithel von Muscheln die Be
wegung der Cilien im Wasserstoff nach einiger Zeit aufhórt und nur durch 
Sauerstoff wieder belebt werden kann. Diese Beobachtungen wurden von 
Engelmann8) dahin erweitert, daB er feststellte, daB ohne Gegenwart von 
freiem oder gebundenem Sauerstoff die Bewegung lange Zeit bestehen kann, 
daB also die Flimmerzellen auch fakultative Anaeroben sind. Er hat auch 
gefunden, daB der Stillstand in Wasserstoff durch Einwirkung von Warme, 
von Sauren und Alkalien vorubergehend aufgehoben werden kann.

Wahrend die Annullierung des Partiardruckes des Sauerstoffs zunachst 
keine schadlichen Folgen hat, wirkt die Erhohung schadlich. Die Flimmer
bewegung des Froschrachenepithels erlischt bereits bei einem Drucke von 
vier Atmospharen (van Overbeek de Meyer9). Embryonen der Auster 
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und von Anodonta zeigten aber bei 12 Atmospharen noch Flimmerbewegung. 
Der Lahmung der Flimmerbewegung geht eine Beschleunigung voraus.

VI. Wirkung von Reizen.
Hier sind alle die Erseheinungen ausgeschlossen, die man nicht ais un- 

mittelbare Wirkungen auf den kontraktilen Apparat der Cilien anzusehen 
hat. Insbesondere auch die ais Tropismus nnd Taxis zu bezeichnenden Er- 
regungswirkungen.

a) Elektrische Reize.
Die ersten Wirkungen elektrischer Reizung sah Kistiakowsky1) am 

Flimmerepithel des Froschrachens. Er fand, daB konstantę und Induktions- 
stróme den Cilienschlag beschleunigen. Die Beobachtungen sind dann von 
Stuart2) bestatigt worden. Danach hat Engelmann die Wirkung der 
Elektrizitat auf das gleiche Objekt systematisch untersucht. Er fafit seine 
Resultate in folgenden Satzen zusammen 3).

l) Kistiakowsky, Sitzungsber. d. Ak. d. Wiss. Wien, math.-physik. KI., 51, 
263, 1865. — s) A. Stuart, Zeitsehr.f. rat. Med. 1867, 8. 288. — s) Th. W. Engelmann, 
Hermann’s Handbuch d. Physiol. 1, 1879, S. 405. Hier die altere Literatur.

„Die Wirkung elektrischer Strome erstreckt sich nur auf die direkt durch- 
strómten Zellen. Gleiche Stromdichte vorausgesetzt, findet sie auf allen Quer- 
schnitten der intrapolaren Strecke gleichmaBig statt. — Nur nach plótzlichen 
positiven oder negativen Dichtigkeitsschwankungen tritt Erregung ein, bei 
Anwendung konstanter Strome (allgemeiner von Strómen geringerer Intensitat) 
jedoch im allgemeinen nur dann, wenn der Strom langer geschlossen blieb, 
ais zum Ablauf der Schwankung nótig. Die zur Erregung nótige SchlieBungs- 
dauer (welche gróBere Bruchteile einer Sekunde ubersteigen kann) ist um so 
kiirzer, je starker der Strom. Mit der Schnelligkeit und dem Umfange der 
Dichtigkeitsschwankung wachst innerhalb gewisser Grenzen der Effekt. Beim 
Einscbleichen in einen Strom beliebiger Starkę bleibt derselbe aus (Beweis 
gegen die thermische Natur der Stromwirkungen). Positive Dichtigkeits
schwankungen wirken starker ais negatiye.

Der Erfolg tritt erst nach einem Stadium „latenter Reizung" ein, das, 
um so kiirzer, je starker der Reiz, im auBersten Falle mehrere Sekunden an- 
dauern kann; er wachst dann um so steiler und hoher, je kraftiger der Reiz, 
durchschnittlich binnen wenigen Sekunden zu einem Maximum, auf dem er 
bei anhaltender oder nach sehr starker momentaner Reizung einige Zeit ver- 
harren kann, um danach allmahlich auf Nuli herabzugehen. Nach starker 
Reizung hinterbleibt mitunter eine langere Schwachung.

Einzelne unwirksame Reize konnen sich zu merkbarer Wirkung ver- 
starken, wenn sie in nicht zu kurzeń Pausen (durchschnittlich wenigstens 
einige Reize in der Sekunde) aufeinander folgen. — Nach Offnung herrscht 
kurze Zeit erhóhte Empfindlichkeit fiir SchlieBung eines entgegengesetzt ge- 
richteten Stromes.

Sehr starkę Induktionsschlage oder Entladungen der Flasche usw. tóten 
die Zellen, die dabei triibe werden, wahrend die Cilien schrag yorniiber gebeugt 
zur Ruhe kommen.*1
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Die Reizwirkung erstreckt sieli gewohnlich nur auf die Freąuenz und 
die Amplitudę der Schlage, nicht auf Modus und Rhythmus.

Diese Beobachtungen sind in allen wesentlichen Punkten von Kraft1) 

*) Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890. — s) K. Ludloff, Ebenda 59, 
525, 1895. — 3) Loeb u. Maxwell, Ebenda 63, 121, 1896. Loeb u. Budgett, 
Ebenda 65, 518, 1896. Schenck, Ebenda 66, 241, 1897. — 4) Th. W. Engełmann, 
Hermanns Handb., 1879. — 5) Steinbuch, zit. nach Engełmann, Herm. Handb.

bestatigt worden.
An eiliaten Protozoen sind zahlreiche Beobachtungen iiber die Wirkungen 

des elektrischen Stromes auf die Flimmerbewegung von Verworn und seinen 
Schillera angestellt worden. Nach Ludloff2) wirkt der Strom auf die 
Wimpern von Paramaecium polar yerschieden, an der Anodę erzeugt er eine
kontraktorische, an der 
Kathode eine expanso- 
rische Erregung. Die 

hieraus resultierende 
Cilienstellung erlautert . 
Fig. 109. Gegen diese 
Deutung der Erschei
nung haben Loeb, 
Maswell, Budgett 
und Schenck3) ein- 
gewendet, daB es nicht 
auf die Ein- und Aus- 
trittstellen des Stromes 
in das Paramaecium, 
sondern auf die physiolo
gische An- und Kathode 
ankomme, die dem kon- 
traktilen Apparat jedes 
Flimmerhaares zukommt.

Fig. 109.

Schwinglage der Wimpern. 1. an der Anodę sind sie starker nach 
dem hinteren Korperpol gebogen, 2. bei umgekehrter Kbrperlage. 

Nach Ludloff.

Man muB auch bedenken, daB die Wimpern von
Paramaecien die Fahigkeit besitzen, die Richtung des wirksamen Schlages zu 
andern. Daher ist es nicht ohne weiteres erlaubt, die Bewegung in einer oder 
der anderen Richtung ais Kontraktion zu deuten. Da man endlich nicht weifi, 
wo der Reiz am motorischen Apparat der Cilie angreift, ja nicht einmal 
Naheres iiber den Bau dieses Apparates kennt, so ist es nicht geniigend be- 
griindet, das Pfliigersche polare Erregungsgesetz fiir diese kontraktilen 
Organisationen zu verwerfen.

Eine Art tetanischer Erregung des Wimperapparates durch einen 
Induktionsreiz beschreibt Engełmann4) fiir die Kiemenleisten der Bivalven. 
Hier kriimmen sich die Cilien „mit einem Ruck nach vorn und yerharren in 
dieser Stellung wie in einem Krampf, um so langer, je starker der Reiz war“. 
Dasselbe zeigt sich bei den Wimpern, die den Mund von Stentor in einer 
Spirale umgeben.

b) Mechanische Reize.
Die alteren Beobachtungen von Erregung des Wimperapparates durch 

Druck und Erschutterung (Steinbuch5) konnte Engełmann nicht mit 
Sicherheit bestatigen. Yielmehr hielt er es fiir wahrscheinlich, daB die Be- 
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schleunigung der Bewegung durch Wegschaffen von Schleimmassen, die auf 
dem Epithel lagerten, bedingt sei. Kraft1) ist es gelungen, zu zeigen, daB 
auch mechanische Reizung des Froschrachenepithels auf den Cilienschlag be- 
schleunigend wirkt, ja den bereits erloschenen wieder beleben kann. Die 
erregende Wirkung von Fremdkbrpern, die man auf das Flimmerepithel 
bringt, beobachtete Griitzner. An Ascidienlarven sah Schwalbe2) Still
stand der Cilien in der Richtung des wirksamen Schlages bei Erschiitterung 
der Tiere, dasselbe sah Vignon3) an den Cilien von Aplysia.

') Kraft, a. a. O. — 2) G. Schwalbe, Arch. f. mikr. Anat. 5, 256, 1869. —
“)P.Vignon, Arch. d. zool. exp. et gen., Ser. 3, 9, 371, 1901. — 4) M. Yerworn, Arch.
f. d. ges. Physiol. 45, 1, 1889. — 5) Jennings, 1891. — 6) A. Piitter, Arch. f. (Anat, u.)
Physiol. 1900, Suppl., S. 243. — 7) P. Regnard, Recherches exp. s. 1. condit. phys. de la
vie dans les eaux, 1891. — 8) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 19. —
9) M. Verworn, Allgem. Physiol., 1901. — 10) de A. Quatrefages, Ann. d.
sciences nat. 1850, S. 16. — “) R. Virchow, Arch. f. path Anat. u. Physiol. 6,
133, 1854. — I!) A. Kolliker, Zeitschr. f. wiss. Zool. 7, 181, 1856. — ls) W. Kiihne,
Arch. f. mikr. Anat. 2, 372, 1866. — 14) Roth, Arch. f. path. Anat. u. Physiol.
37, 184, 1877. -— ł5) Stuart, Zeitschr. f. rat. Med. 1867, S. 288. — l6) Huizinga,
Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1868, S. 49. — l7) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr.
4, 343, 1868; Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 508, 1877. — 18) Weinland, Arch. f. d.
ges. Physiol. 58, 105, 1894.

Bei den Wirkungen von Druck und Erschiitterungen von Protozoen ist 
es nicht móglich zu sagen, wie weit es sich um direkte Wirkungen auf den 
motorischen Apparat der Cilien handelt, sie sollen daher hier nicht naher be- 
handelt werden (vgl. Yerworn4), Jennings5), Piitter8 9).

Die Wirkung hoher Drucke auf flimmernde Organismen hat Regnard7) 
untersucht und gefunden, daB bei Colpoda und bei Vorticellen das Spiel der 
Cilien bei einem Druck von 300 Atmospharen, bei Chlamydococcus aber erst 
bei 500 Atmospharen aufhórt.

c) Lichtreize.
Direkte Wirkungen des Lichtes auf die Cilienbewegung hat man bisher 

nicht nachgewiesen, wohl aber liegen mehrere Beobachtungen vor von Be
wegungen flimmernder Organismen, die infolge plótzlicher Belichtung auf
treten (Englena wiridis, Engelmann8), Pleuronema chrysalis, Yerworn’).

d) Chemische Reize.
Jede Art chemischer Reizung hat Veranderungen der Zellen zur Folgę 

und fiihrt daher zum Tode der Zelle. Voriibergehend beschleunigend wirken 
auf die Flimmerbewegung Alkalien und Sauren (de Quatrefages 10 *), 
yirchow11), Kolliker12), Kiihne13), Roth14), Stuart15), Huizinga16), 
Engelmann17). Eine systematische Untersuchung haben die Wirkungen 
von aąuimolekularen Lósungen von Elektrolyten durch Weinland18) er- 
fahren. Von kaustischen Alkalien wirkt das Natron am meisten erregend, das 
Ammoniak am wenigsten; von alkalischen Erden das Calciumhydrat am 
starksten, das Baryumhydrat am schwachsten. Yon anorganischen Sauren 
wirkt Schwefelsaure am meisten, am schwachsten Phosphorsaure. Die orga
nischen Sauren wirken starker mit zunehmendem Molekulargewicht. Von 
Halogenen wirkt Jod am meisten, Chlor am wenigsten.
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Ather, Alkohol und andere Narkotika1) wirken auch auf die Flimmer

bewegung nach vorubergehender Erregung lahmend. Wegschaffung dieser 
Mittel aus den Zellen stellt die Bewegung wieder her.

l) Literatur bei Engelmann, Handb. d. Physiol. 1, 343 bis 408, 1879; Diet, 
de physiol. 1898, p. 785—799. — 2) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol.
11, 432 bis 464, 1875; Handb. d. Physiol. 1, 343 bis 408, 1879. — 3) G. Quincke, 
Annalen d. Physik u. Chemie 139, 1 bis 86, 1870; 238, 145 bis 194, 1877; 271, 561 
bis 579, 1888; 631 bis 682, 1902; Arch. f. d. ges. Physiol. 19, 129 bis 144, 1879. — 
“) G. van der Mensbrugghe, Mem. couronn. et mem. des savants ótrang. publ. 
par l’acad. royale de Belgiąue 34 (1870); Bullet. acad. de Belgiąue 17 (1889). — 
s) G. Berthold, Studien ub. Protoplasmamechanik. Leipzigl886. — 6) O.Biitschli, 
Unters. iiber mikrosk. Schaume und das Protoplasma. Leipzig 1892. Arch. f. 
Entwickelungsmech. 11, 499, 1901. — 7) L. Rhumbler, Arch. f. Entwickelungsmech. 
7, 103, 1898; Erg. d. Anatomie u. Entwickelungsgesch. 8, 543, 1898/99; Zeitsehr. f. 
allg. Physiol. 1, 279 bis 388, 1902; 2, 183 bis 340, 1903.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Spezifische Gifte fiir die Flimmerbewegung kennen wir nicht. Eine 
Reihe von Giften, wie Veratrin, Strychnin, Atropin, Eserin, Curare, Chinin, 
Morphin, wirken auf die Zellen nicht anders ais indifferente Stoffe in gleicher 
molekularer Konzentration. Ozon und Wasserstoffsuperosyd zerstóren die 
Flimmerbewegung.

VII. Theoretisches zur Protoplasma- und Flimmerbewegung.
Die Theorien des Kontraktionsvorganges sind bereits im Bd. IV, S. 541 ff. ab- 

gehandelt worden, so daB hier aulSerste Kurze geboten ist.
Aus den bis jetzt bekannten Erseheinungen der Protoplasma- und flimmer

bewegung laBt sich eine erschopfende Kenntnis des Wesens der Erscheinung nicht 
gewinnen. Die wesentlichsten Vorstellungen iiber ihre Natur seien kurz dargestellt.

Engelmann2) weist auf den engen Zusammenhang zwischen Kontraktilitat 
und Doppeltbrechung hin: kontraktile Gebilde, auch nicht organisierte, sind doppelt- 
brechend; die Anisotropie nimmt ab mit der Abnahme der Kontraktilitat. Er 
kommt zu dem Resultat, daB die organisierten kontraktilen Gebilde aus elementaren 
doppeltbrechenden Teilen, Inotagmen, bestehen, die im Ruhezustand gestreckt, in 
erregtem kugelig sind. DaB bei den niedersten Eormen kontraktilen Protoplasmas 
die Anisotropie der kontraktilen Fortsatze nicht immer nachweisbar ist, erklart 
Engelmann dadurch, daB die Inotagmen nicht gesetzmafiig angeordnet sind, wie 
er es fiir die kontraktilen Gebilde annimmt, die eine Struktur besitzen. DaB aber 
aueh ungeformtes isotropes Protoplasma, wenn es zu radiaren Auslaufern um- 
gebildet wird, Anisotropie zeigen kann, beweist Actinosphaerium, dessen Proto- 
plasmastrahlen doppeltbrechend sind, wahrend das Protoplasma nach Einziehung 
der Strahlen isotrop ist.

Die Engelmannsche Vorstellung yerschiebt also die Lósung des Ratsels auf 
die Ergriindung der Eigenschaften der Inotagmen (vgl. Bd. IV, S. 541 ff.). DaB aber 
auch durch auBere Einwirkungen Anderungen der Form der Protoplasmakorper 
(Tropfenbewegungen) erzeugt werden konnen, halt Engelmann fiir moglich.

In der neueren Zeit sind gerade diese Einfliisse fiir die Ursaehe der 
Formveranderung des Protoplasmas erklart worden. In der Tat zeigt der Blick auf 
die Fig. 110 (a. f. S.), dafi die Bewegung einer Amobe mit denen eines Oltropfens, 
der auf einer Sodalosung schwimmt, viel Ahnlichkeit haben kann. Die Erseheinungen 
der Formanderung von Fliissigkeitstropfen an der Grenze fliissiger oder gasformiger 
Medien sind von Quincke3) und van der Mensbrugghe 4) naher untersucht und 
von Berthold5) zuerst zur Erklarung der Protoplasmabewegung herangezogen wor
den. Spater haben dann eine Reihe von Autoren die Zahl der Analogien zwischen 
Protoplasmabewegungen und der Bewegung unbelebter fliissiger Systeme vermehrt; 
erinnert sei an die Olschaume von Biitschli6) und an Rhumblers7) zahl- * 11 

44
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reiche Kombinationen von Fliissigkeiten, dereń Bewegungen denen lebender Gebilde 
ahnlich sehen. Man hat auch versucht, sich iiber die Frozesse Vorstellungen zu machen, 
die das Gleichgewicht zwischen dem Protoplasma und seiner Umgebung so storen 
kónnten, daB die Oberflachenspannung des lebenden Protoplasmas lokale Yer- 
anderungen erfahrt und auf diese Weise Formanderungen erzeugt werden (Yer
worn1), Jensen2), Bernstein3) und andere). Da diese Yersuche samtlich

Fig. 110.

Anshreitungsformen von Oltropfen. Nach Yerworn.

darauf gerichtet sind, alle Kontraktionsprozesse zu erklaren, so sei auf das theo- 
retische Kapitel in dem Abschnitt Muskelphysik yerwiesen. Das in diesem Kapitel 
Gesagte gilt allgemein fiir kontraktile Substanzen, daher ist auch eine gesonderte 
Betrachtung der Theorie iiber Bau und Wirkung der kontraktilen Substanzen in 
den Flimmercilien hier nicht mehr notig.

*) M. Verworn, Die Bewegung d. lebenden Substanz, Jena 1892. Vergleiehę 
die Kritik dieser Abhandlung von F. Schenck, Arch. f. d. ges. Physiol. 66, 241, 
1897. — a) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. 80, 176; 83, 1, 1900; 87, 361, 
1901; Erg. d. Physiol. 1, 1, 1902. — 3) J. Bernstein, Die Kraft der Bewegung in 
der lebenden Substanz. Braunschweig 1902.



Physiologie der Stimmwerkzeuge
von

W. Nagel.

Altere zusammenfassende Darstellungen des Gebietes:
J. Miiller, Von der Stimme und Sprache. Handbuch der Physiologie des Menschen 

2, 133 bis 245, 1840.
C. L. Merkel, Anatomie und Physiologie des menschlichen Stimm- und Sprach- 

organs (Anthropophonik). Leipzig 1857.
E. Harless, Stimme; inWagners Handworterbuch der Physiologie 4. Braunschweig 

1853.
P. Griitzner, Physiologie der Stimme und Sprache; in L. Hermanns Handbuch 

der Physiologie 1, Teil II. Leipzig 1879.
J. R. Ewald, Die Physiologie des Kehlkopfes und der Luftróhre, Stimmbildung; 

in P. Heymanns Handbuch der Laryngologie und Rhinologie 1. Wien 1898.
Diese Arbeiten sind im Texte nur mit dem Autornamen zitiert.
Literatur zur Phonetik findet man ferner in H. Breyer, Die phonetische 

Literatur von 1876 bis 1895. Eine bibliographisch-kritische Ubersicht.
Ferner in Griitzners zusammenfassendem Referat in:

Ergebnisse der Physiologie 1, 2, 1902.

Die neue Literatur von 1906 (einschliefilich) stellt G. Paneoncelli-Calzia 
in einer „Bibliographia phonetica“ in der mediz. - padag. Monatsschr. f. d. ges. 
Sprachheilkunde, herausgegeben von A. und H. Gutzmann, zusammen. Eine 
Bibliographie 1900 bis 1905 soli folgen.

Einleitung-.
Wer heute eine Phonetik im weitesten Sinne schreiben wollte, iniiBte nicht 

nur umfassende physiologische und physikalische Kenntnisse haben, sondern 
auch pathologisch-klinische, ferner psychologische und nicht zum wenigsten 
philologische; bildet doch die „Sprachwissenschaft“ einen wichtigen Teil der 
philologischen Wissenschaften. Es existiert auch eine nicht geringe Anzahl von 
Philologen geschriebener Werke iiber Phonetik. NaturgemaB ist die Haupt- 
aufgabe, die sich die Autoren dieser Werke stellten, eine wesentlich andere 
ais diejenige, die einer physiologischen Phonetik zugrunde liegen muB. Un- 
yermeidlich blieb es aber auch fur die philologischen Phonetiker, rein physio
logische Fragen mit zu behandeln. Zum Teil geschah das wohl ohne das 
rechte BewuBtsein der Tatsache, daB es sich um Physiologie handelt. Wenn 
iiber die Einteilung der Sprachlaute nach ihrer Entstehungsweise und nach 
dem Orte ihrer Erzeugung im Stimmorgan gesprochen wird, ist das schon 
ein physiologisches Problem, dessen Erforschung mit physiologischen Methoden 
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erfolgen miiBte; es beriihrt seltsam, dieses Problem bei manchen Phonetikern 
so behandelt zu sehen, ais ob es eigentlich gar keines ware, ais ob jedermann 
aus eigener Beobachtung sofort angeben konnte, wo und wie die einzelnen 
Laute gebildet werden, wahrend der Physiologe weifi, dafi es sich hier viel- 
fach um noch ungelbste schwierige Fragen handelt.

Auf der anderen Seite mangelt den Physiologen und Physikern wohl 
grbfitenteils die Kenntnis desjenigen Teiles der Phonetik, der unbestritten 
Domane der philologischen Sprachwissenschaft ist und bleiben mufi. Die 
geschichtliche Entwickelung und die organische Verwandtschaft der einzelnen 
Sprachstamme, die eigentliche Sprachenkunde und die vergleichende Sprach
wissenschaft, bilden, jede fiir sich, sehr umfangreiche Wissensgebiete, in die 
man sich nicht in kurzem einarbeitet.

So ist denn eine umfassende Darstellung der gesamten Phonetik heute 
noch ein unerfiilltes Desiderat und wird es wohl noch lange Zeit bleiben. 
Man wird sich zunachst wenigstens mit Teildarstellungen vom Stand- 
punkte der einen oder anderen Wissenschaft zu begntigen haben. Eine 
solche soli auch nur die yorliegende Bearbeitung des Gegenstandes sein, eine 
Bearbeitung vom rein physiologischen Standpunkte aus, bei der Ubergriffe 
in das Gebiet der philologischen Phonetik móglichst yermieden werden. 
Noch weitere Einschrankungen mufiten im Hinblick auf den begrenzten 
zur Yerfiigung stehenden Raum gemacht werden. So habe ich mich hin- 
sichtlich der pathologischen Erseheinungen, so interessant und fiir die physio
logische Betrachtung wertyoll sie teilweise sind, auf das Allerwichtigste 
beschranken miissen. Einige Dinge, die von den fruheren Bearbeitern der 
physiologischen Phonetik sehr griindlich behandelt worden sind , glaubte ich 
gerade deshalb kiirzer behandeln zu diirfen, so die Physik der Zungenpfeifen 
im allgemeinen und die Abhangigkeit der Schwingungen elastischer Bander 
von der Spannung. Das Interesse an der letzteren Frage wiirde erheblich 
erst werden, wenn wir exakte Spannungsmessungen am tbnenden lebendigen 
Kehlkopf ausfiihren kbnnten.

Im wesentlichen ist, was ich bringe, nur eine Physiologie der Stimm- 
organe und Stimmlaute, wahrend auf die eigentliche Sprache im engeren 
Sinne nur fluchtige Streifblicke geworfen werden kónnen. Uber die Gehirn- 
zentren der Sprache ist auch Bd. IV, S. 111 ff., zu vergleichen.

I. Aufbau des Stimmapparates; Allgemeines.
Der Stimmapparat ais Ganzes besteht aus einer Anzahl verschiedenartiger, 

in den Weg des Atmungsstromes eingeschalteter Schallerzeugungsapparate, 
die durch die Atmungsluft, hauptsachlich den Ausatmungsstrom zum Tónen 
gebracht werden kónnen und so die Erzeugung einer reichhaltigen Reihe 
yerschiedener Klange und Gerausche ermóglichen. Diesen Stimmapparat hat 
der Mensch nicht nur seiner Grundanlage nach, sondern selbst bis in viele 
Einzelheiten hinein mit den hóheren Saugetieren gemein. Was den mensch
lichen Stimmapparat im Gegensatz zum tierischen befahigt, ais Organ der 
Sprache zu dienen, das ist nicht oder nur zum allerkleinsten Teil ein voll- 
kommenerer oder yerwickelterer Bau der einzelnen Stimmwerkzeuge, der 
Unterschied zugunsten des Menschen liegt yielmehr in den Neryenzentren. Die 
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Neryen von beiderlei Leitungsrichtung, die zwischen Gehirn und Kopfmark 
einerseits, Kehlkopf, Gaumen, Zunge und Lippen andererseits yermitteln, 
haben beim Menschen sehr viel reichere zentrale Verbindungen; die Zellen, 
welche die zentrifugalen Impulse zum Kehlkopf, zur Zunge und den Lippen 
entsenden, sind viel ausgiebiger untereinander yerbunden, ais es bei Tieren 
der Fali ist — mindestens sind die Verbindungen, soweit sie auch bei Tieren 
nicht fehlen, beim Menschen weit mehr gebahnt und wegsamer. Dadurch 
wird yerwickelteres und doch prazise funktionierendes Zusammenarbeiten der 
entsprechenden Stimmwerkzeuge ermóglicht.

Es miissen aber, das ist wohl das Wesentlichste, die Funktionen diesel- 
einzelnen Organe zu einem einheitlichen Ganzen zusammengefaBt sein, indem 
ihre zentralen Vertretungen in einem besonderen Rindengebiete (Sprach
zentrum) noch ausgiebig miteinander kommunizieren und hier in ihrer Ge- 
meinsamkeit den AnschluB an die yerschiedensten Rindengebiete erhalten, 
dereń Funktion fiir das Sprechen maBgebend ist.

Es kann ais im hóchsten Grade uberraschend bezeichnet werden, daB 
den bedeutenden Differenzen in der Entwickelung der zentralen Sprachfunk
tion bei Mensch und Tier so minimale Differenzen in der Gestaltung der 
eigentlichen Sprachwerkzeuge entsprechen. Móchten sich die yergleichenden 
Anatomen immer dieses Beispiels erinnern, das die Unsicherheit der Schliisse 
yon Yerschiedenheiten im Bau auf Verschiedenheiten der Leistung und um- 
gekehrt in so bemerkenswerter Weise illustriert!

Eine gewisse, freilich unyollstandige Erklarung liegt darin, daB keines 
der Stimmwerkzeuge ausschlieBlich ais stimmbildendes Organ funktioniert; 
alle haben sie „nebenbei“ noch andere Funktionen. Es wird wohl nicht zu 
weit gegangen sein, wenn man sagt, dafi die Funktionen des Kehlkopfes, des 
Gaumens, der Zunge und der Lippen, die mit dem Sprechen und der Stimm- 
bildung nichts zu tun haben, biologiach bei weitem wichtiger sind, ais die Be
teiligung dieser Organe an der Stimmerzeugung oder am Sprechyorgange. Die 
VerschluBstellen im Kehlkopf, im Munde und an den Lippen haben ihre 
Bedeutung ganz unabhangig von ihrer Beteiligung bei der Stimmbildung, 
eine Bedeutung, die ja hier im einzelnen nicht ausgefiihrt werden kann. 
GewissermaBen potentiell liegen in ihnen schon beim Tiere die Sprechwerk- 
zeuge, die aber in volle Wirksamkeit erst dann treten kónnen, wenn iiber sie 
ein hoch entwickeltes Gehirn herrscht. Die hohe Entwickelung des mensch
lichen Gehirns und der Besitz der Sprache stehen in allerengstem Zusammen- 
hange. Die hóhere Entwickelung des Menschen gegeniiber dem Tier, speziell 
dem anthropoiden Affen, pragt sich so recht eigentlich in dem Besitz der 
Sprache aus. Das Sprachyermógen ist durch die hóhere Hirnentwickelung 
bedingt und bedingt seinerseits die Móglichkeit hóherer geistiger Entwickelung.

Da, wie gesagt, alle bei der Stimmbildung beteiligten Organe noch andere 
wichtige Funktionen zu yersehen haben, kann man von speziellen Stimm- 
organen streng genommen uberhaupt nicht sprechen. Am ehesten noch 
wiirde diese Bezeichnung der Kehlkopf yerdienen, an dessen Vorhandensein 
und normales Funktionieren die Entstehung der eigentlichen Stimmklange, 
der sogenannten stimmhaften Laute, und yor allem die Singstimme gekniipft 
ist. Es ist in der lehrbuchmaBigen Darstellung der Physiologie iiblich 
geworden, die gesamte Physiologie des Kehlkopfes bei Gelegenheit seiner 
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Funktion im Dienste der Stimmbildung zu behandeln, weil auf diese Weise 
am wenigsten Wiederholungen notwendig werden. Auch pflegt das, was 
iiber die speziellen Bewegungen des Gaumens, der Zunge und der Lippen zu 
sagen ist, zumeist bei der Physiologie derStimme erledigt zu werden. Diesem 
ókonomisch wohlbegrundeten Brauche entsprechend soli auch in der folgenden 
Darstellung yorgegangen werden, auf die Gefahr hin, in dieses Kapitel Gegen- 
stande hineinzubringen, die mit seiner eigentlichen Aufgabe nur indirekten 
Zusammenhang haben.

Die ais Stimmwerkzeuge bezeichneten Organe, Kehlkopf, Gaumensegel, 
Zunge und Lippen, stellen sich alle ais Vorrichtungen dar, die den Weg des 
Atmungsstromes ganz oder teilweise zu yerlegen imstande sind. Der Kehl
kopf und das Lippenpaar vermógen auBer dem yollstandigen AbschluB eine 
auf eine ganz kurze Strecke beschrankte Verengerung desKanals zu bewirken, 
wahrend die Zunge durch teilweises Anlegen an den harten Gaumen den 
Luftweg auf eine langere Strecke hin róhren- oder spaltfórmig zu yerengern 
vermag.

Das Gaumensegel hat auBer seiner Bedeutung ais yollstandiges Ver- 
schluBmittel noch die Eigenschaft einer Stellklappe, durch die die aus- oder 
einstrómende Luft entweder durch die Nase oder durch den Mund oder durch 
beide Wege gleichzeitig geleitet wird (s. u. S. 725).

Wir werden nun im einzelnen zu betrachten haben, welche Bewegungen 
diese yerschiedenen Organe auszufiihren yermógen und welche sie unter den 
jeweiligen Bedingungen tatsachlich ausfiihren, insbesondere welche Stellungen 
sie einnehmen und welche Bewegungen sie bei der Erzeugung bestimmter 
Stimmlaute ausfiihren, woran sich alsdann die akustische Analyse der so 
erzeugten Laute anzuschlieBen haben wird.

II. Der Kehlkopf; Ubersicht iiber seinen Bau.
Der Kehlkopf stellt einen VerschluBmechanismus fiir das obere Ende der 

Luftróhre dar. Er besteht aus einer Anzahl von Knorpelstiicken, die im 
hóheren Alter grofienteils zu yerknóchern pflegen. Zusammengehalten sind 
sie teils durch bindegewebige und elastische Bander und Membranen, teils 
durch einen komplizierten Apparat von Muskeln, die die gegenseitige Stellung 
der Knorpel und die Spannung der elastischen Bander yariieren konnen.

Der Kehlkopf ais Ganzes und mit ihm die Luftróhre sind beweglich. 
Von dem groBten Knorpel, dem Schildknorpel, ziehen nach oben zwei breite 
Muskelbander, die beiden Musculi thyreohyoidei, durch die Kehlkopf und 
Luftróhre am Zungenbein aufgehangt sind. Dieses, selbst in ausgiebigem 
MaBe beweglich, hangt an einem ganzen Komplex von Muskeln, die zur 
Schadelbasis und den Kiefern hinlaufen und das Zungenbein so hinlanglich 
fixiert halten.

Von der gleichen Stelle, wo die Thyreohyoidei nach oben abgehen, gehen 
die Sternothyreoidei nach unten zum Brustbein, gewissermaBen ais Anta- 
gonisten jener, und bestimmt, in Wechselwirkung mit ihnen die Auf- und 
Abwartsbewegungen des Kehlkopfes zu bewirken, wie sie beim Schluckakt, so
wie beim Sprechen stets yorkommen. Die Gestalt der Kehlkopfknorpel, sowie 
die Anordnung der Bander und Muskeln werden hier ais bekannt yorausgesetzt.
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Entwickelungsgeschichtlich gehort der Ringknorpel zur Luftróhre, 
stellt gewissermafien dereń obersten Teil dar. Der Schildknorpel und 
wahrscheinlich auch die Stellknorpel (Giefibeckenknorpel) sind aus um- 
gebildeten Kiemenbogen (4. und 5.) entstanden; der Kehldeckel ist eine spatere 
Bildung mit sekundarer Knorpeleinlagerung.

Die Kehlkopfmuskulatur stellt sich phylogenetisch in ihren ersten Stadien 
einfach ais ein Sphinkter des Luftróhreneinganges dar, dem sich spaterhin 
dilatierende Muskulatur beigesellt. Beim hóheren Wirbeltier und insbesondere 
beim Menschen erfahrt die Kehlkopfmuskulatur eine yerwickelte Gliederung. 
Bezuglich des rein Morphologischen mufi auf die Lehrbiicher der Anatomie 
und die beigegebenen Figuren verwiesen werden.

III. Die Bewegungsmoglichkeiten am Kehlkopf.
1. Beweglichkeit des ganzen Kehlkopfes.

Infolge der erwahnten Aufhangung des Kehlkopfes an einem Muskel- 
system und wegen der Dehnbarkeit der Luftróhre kann der Kehlkopf ais 
Ganzes um mehrere Centimeter gehoben bzw. gesenkt werden; diese Ver- 
schiebung erfolgt regelmafiig beim Wechsel zwischen hohen und tiefen Stimm- 
tónen (Spezielles hieriiber siehe unten S. 745) und beim Schlucken. Regel
mafiig bei jedem Schluckakt erfolgt ferner Drehung des Kehlkopfes um seine 
Transversalachse mit Vorniiberneigung des Schildknorpels.

Die symmetrisch angelegten zum Kehlkopf ziehenden Muskelgruppen 
rechts und links funktionieren in der Norm stets gleichmafiig, so dafi die 
wegen der Beweglichkeitsverhaltnisse an und fiir sich móglichen Drehungen 
des Kehlkopfes um die longitudinale und die sagittale Achse nicht in irgend- 
wie nennenswertem Betrage vorkommen.

2. Die Beweglichkeit der einzelnen Kehlkopfknorpel gegeneinander.
Schildknorpel und Ringknorpel artikulieren in sehr einfacher Weise in 

einem zweiteiligen Scharniergelenk mit rein transversaler Achse, dessen Be- 
schreibung hier eriibrigt. Bei der bekannten Gestaltung des Schildknorpels 
werden durch die Vornubęrneigung die Stimmbander gespannt, da dereń 
Ansatz am Schildknorpel sich von den Stimmfortsatzen an den Stellknorpeln 
entfernt. Das Scharniergelenk lafit einiges Schlottern zu.

Weit komplizierter ist die Gelenkyerbindung der Stellknorpel mit dem 
Ringknorpel. Ein einfaches einachsiges Gelenk mit fest stehender yertikaler 
oder schief stehender Achse, wie man es wohl beschrieben und in Modellen 
dargestellt hat, liegt so wenig vor, wie eine allseitig freie Beweglichkeit. 
[Nach H. v. Meyer1) gleitet der Stellknorpel auf einer freien „Rutschbahn“ 
wie die Patella auf dem Femur.] Es handelt sich yielmehr um ein Zylinder- 
gelenk, dessen speziellere Beschaffenheit Stieda erkannte und durch Will2) 
naher beschreiben liefi. Die durch den oberen Rand des Ringknorpels ge-

’) Arch. f. Anat. u. Entwickelungsgeseh. 1889. — !) Uber die Articulatio crico- 
arytaenoidea. Inaug-Diss. Kónigsberg 1895; s. auch Stieda, Verhandl. anat. Ge
sellsch- Gent 1897.
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bildete konvex zylindrische Flachę ist um eine schrage Zylinderachse gekriimmt, 
die sich mit derjenigen der anderen Seite hinten oben schneiden wurde. Die 
Folgę davon ist, daB, solange das Gelenk durch seine Bander {Lig. cricoary- 
taneoideum') und die Muskeln in normaler Geschlossenheit gehalten wird, eine 
Seitwartsbewegung (Abduktion) des Stimmfortsatzes nicht móglich ist, ohne 
seine gleichzeitige Hebung, die Einwartsbewegung (Adduktion) nicht ohne 
Senkung. Die Stimmbander stehen also bei weiter Glottis hóher ais bei 
enger (Stieda). Nach dieser Auffassung muB bei einseitiger Stimmband- 
lahmung und weiter Glottis eine Niveaudifferenz der Stimmbander eintreten. 
Laryngoskopisch eine solche zu erkennen, ist bei dem notwendigerweise 
monokularen Sehen schwer oder unmóglich.

Nach H. v. Meyer1) ist allerdings der SchluB der Glottis sowohl im 
Hoch- wie im Tiefstande móglich, je nach dem Zusammenarbeiten der ver- 
schiedenen Muskeln (siehe unten S. 700). Ob das intra vitam bei erhaltenem 
Tonus aller Muskeln wirklich móglich ist, kann bezweifelt werden. Das aber 
ist sicher richtig, daB eine gewisse Labilitat des Stimmlippenniveaus vor- 
handen sein muB.

Eine nennenswerte wirkliche Drehung der Stellknorpel um eine vertikale, 
in der Luftróhrenrichtung liegende Achse erfolgt wegen der Eigenschaft des 
Gelenkes ais Zylindergelenk nicht, dagegen gibt es eine bei der Projektion 
in der Langsrichtung der Luftróhre auftretende Scheindrehung um diese Achse.

Entsprechend der Natur des Zylindergelenkes ist noch eine zweite, in 
diesem Falle auch durch die Kapsel und Bander zugelassene Bewegung móg
lich, die Verschiebung der Stellknorpel auf der schragen Gelenkflache des 
Ringknorpels. Durch Betatigung dieser Bewegung wird der Abstand der 
beiden Stellknorpel voneinander und damit auch die Stimmritzenweite ver- 
andert, wegen der schiefen Lagę der Gleitflache auch zugleich die Hóhelage 
der Stimmritze.

IV. Die bewegenden Krafte im Kehlkopf2).
1. Ubersicht.

Der gróBte Teil der Kehlkopfmuskulatur stellt einen Sphinkter fiir die 
Luftróhrenmundung dar. Dieser SchlieBmuskel stammt von der Ringmusku- 
latur des Schlundes ab. Man kann an ihm, wie das untenstehende Schema

*) Arch. f. Anat. u. Entwickelungsgeschichte 1889. J. Neumann (Ungar. 
Arch. f. Med. 3, 204, 1894) gibt nach Tierversuchen an, dafi der Glottisschlufi stets 
im Tiefstande mit gesenkten Stimmfortsatzen erfolge. — !) Aufier der im Text 
zitierten Literatur iiber die Kehlkopfmuskeln seien noch folgende Arbeiten genannt: 
Jelenffy, Der M.vocalis und die Stimmregister. Arch. f. d. ges. Physiol. 22 (1880). 
H. v. Meyer, Unsere Sprachwerkzeuge und ihre Verwendung zur Bildung der 
Sprachlaute, Leipzig 1880. Hooper, Experim. researches on the tension of the 
vocal bands. Harvard medic. school. Physiol. Labor. und Trans. Amer. Laryng. 
Assoc. 1883. Martel, Etude experim. sur les fonctions du M. thyro - crieoidien, 
Arch. Physiol. norm, et pathol. 1883. Moura, Physiol. du muscle cricothyreoidien, 
Ann. d. malad. de For. et du lar. 1885. A. Jacobson, Zur Lehre vom Bau und der 
Eunktion des JJ. thyreoarytaenoicleus beim Menschen, Arch. f. mikr. Anat. 29 (1887). 
Hubert, Sur le modę de vibration des membranes et le role du muscle thyreo- 
arytśnoidien, Compt. rend. Acad. scienc., Paris 1891. Stuart, The modę-of closure
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(Fig. 111) zeigt, drei Schichten unterscheiden. Durch die mehrfache Unter
brechung des Sphinkterzuges werden seine einzelnen Teile beim Menschen 
in den Stand gesetzt, die zwischen sie eingeschalteten Stellknorpel und mit 
ihnen die Stimmbander in verschiedenartigster Weise zu beeinflussen.

Ais diesem Sphinkter einigermafien antagonistisch stellen sich einige langs 
oder schrag yerlaufende Muskeln dar, der M. cricothyreoideus und teilweise 
die Cricoarytaenoidei.

Eine Beschreibung der Wirkung jedes einzelnen Muskels bleibt hier 
auBer Betracht. Wir iiberblicken sie vielmehr zunachst in ihrem Ineinander-
greifen, um dann die Wirkung einiger der 
wichtigsten noch naher zu betrachten.

Zum yollstandigen SchluB der 
Stimmritze miissen sich auBer den 
inneren Bandem der Stimmbander auch 
die Processus vocales der Stellknorpel bis 
zur Beriihrung nahern und, was hiermit 
notwendig zusammenhangt, die Korper der 
Stellknorpel etwas nach der Medianlinie 
heranriicken. Die hauptsachlichste Siche- 
rung dieses Zusammenhaltes geschieht 
durch die Wirkung des M. arytaenoideus 
transversus. So bestimmt aber dieser das 
Heranriicken der Stellknorpel im ganzen 
bewirkt, so wenig kann er allein den 

Horizontalsclinitt des Kehlkopfes mit 
schematischer Einzeichnung der Spinkter- 

muskulatur (aus Henie-Merkel). 
t Cart. thyreoidea. a Cart. arytaenoidea.

GlottisschluB bewirken, da seine isolierte Funktion die Stimmfortsatze yielmehr
zum Klaffen bringen wiirde. Zum mindesten miissen daher die beiderseitigen 
Mm. thyreoarytaenoidei vocal.es sich gleichzeitig kontrahieren und die Einwarts- 
stellung der Stimmfortsatze aufrecht erhalten. Da aber weder der Schildknorpel 
noch die Stellknorpel feste Punkte darstellen, sie also durch Kontraktion des 
M. vocalis einander einfach genahert werden wurden, miissen sie in Muskeln 
Riickhalt finden, die jener Wirkung des Stimmlippenmuskels entgegenwirken. 
Das leistet nach yorn zu natiirlich der M. cricothyreoideus.

H. v. Meyer yergleicht die Unterbrechung des Muskelzuges Cricothyreoideus— 
Thyreoarytaenoideus—Cricoarytaenoidei treffend mit der Einschaltung des beweglichen 
Schulterblattes in den Zug des Muskelpaares: Jsf. serratus magnus und M. rhom- 

of the laryns, Journ. of Physiol. 1892. J. Neumann, Uber einige bishei- noch 
nicht beobachtete Bewegungen der Stimmbander bei der Phonation, Internat. Zen
tralbl. f. Laryngologie 1894. Reinke, Untersuchungen iiber d. menschl. Stimm- 
band, Fortschr. d. Med. 13, 469, 1895. H. Neumayer, Untersuchungen iiber die 
Funktion d. Kehlkopfmuskeln, Arch. f. Laryng. 4, 323, 1896. M. Grossmann, Ex- 
perimentelle Untersuchungen ii. d. funkt. Ausschaltumr einzelner Muskeln usw., 
Arch. f. d. ges. Physiol. 73, 184, 1898. Happel, Experimentelle Untersuchungen 
iiber die Funktion der einzelnen Keblkopfmuskeln, Klin. Jahrb. 7, 189, 1898. 
Kuttner u. Katzenstein, Experimentelle Beitrage zur Physiologie des Kehlkopfes, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1898, S. 274. P. H. Eykman, Die Bewegung der Hals- 
organe usw., Archi f. d. ges. Physiol. 105, 536, 1904. Franęois-Franek, Explo- 
rations graphiąues et photographiąues simultanóes des mouvements intrinseąues du 
larynx, Compt. rend. soc. biologie 1, 960, 1904. Katzenstein und du Bois- 
Reymond, Uber stimmpbysiologische Versuche am Hunde. Sitzungsber. d. physiol. 
Ges. Berlin, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1905, S. 551.
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boides, die ja in Hinsicht auf die Bewegungsmoglichkeit des Scapula ebenfalls ais 
Antagonisten bezeichnet werden kónnen.

Schwerer verstandlich ist die Muskelwirkung, die das Vorniiberkippen der 
Stellknorpel yerhindert. Da ein einzelner Muskel jederseits, der nur fiir diese

x -

M. crico-aryt. post.

C. cornic.
M. thyreoaryt. obliq.

L. keratocric. sup.

Cart. cuneif.

*

M. aryepigl.
C. sesam.

Fig. 112.

31. thyreoaryt. obi. 
(aryt. obi.)

M. aryt. transr.

Kehlkopf von hinten (nach Henle-Merkel).
Die Schleimhaut des Ósophagus, soweit sie die Muskeln der hinteren Kehlkopfwand deckt, ist neben 
einem Teile der aufieren Platte der Plica aryepiglottica entfernt; die hintere obere Ecke der linken 

Lamelle der Cart. thyreoidea weggeschnitten. * Schleimdrusen. x M. kerato-cricoid. (Var.).

Fi

Fig. 114.

M. aryepigl. 
C. thyr.
2
31. thyreoaryt. 

ert.
5
M. thyreoaryt. 

vocal.
C. cricoid.

Rec. pirif.
Horizontalschnitt des Kehlkopfes durch die Basen der 

Cartt. arytaenoideae (nach Henle-Merkel).
* ElastischesKnotchenfA/acwlu flava) am yorderen Ende 

des Stimmbandes.

Frontalschnitt des Kehlkopfes, yordere Halfte, 
von innen (nach Henle-Merkel).

Quer8chnitt der 3fm. thyreoarytaenoidei. 1 Wulst 
der Epiglottis. 2 Tentriculus laryngis. 3 Appen- 
dix desselben. 4 Plica ventricularis. 5 Plica 

tocalis.

Wirkung in Betracht kamę, nicht existiert, miissen Muskeln, die sonst noch 
andere Bedeutung haben, in dieser Richtung zusammenwirken. Den Crico- 
arytaenoideus posticus betrachtet man ais einen Abduktor des Stimm- 
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fortsatzes und in dem eben erwahnten Sinne ais Antagonisten des 3f. vocalis 
und des Cricothyreoideus [yiele altere Autoren, von neueren unter anderen 
v. Meyer1), J. Neumann2)]. Damit aber der SchluB der Stimmritze in 
ihrer ganzen Lange erreicht wird, mufi die abduzierende Komponentę in 
der Posticuswirkung durch adduzierende Wirkung anderer, ebenfalls zugleich 
stimmbandspannender Muskeln compensiert werden.

Adduktoren in diesem Sinne sind der Thyreoarytaenoideus internus und 
externus, sowie Teile des Cricoarytaenoideus lateralis und unter Umstanden 
der Cricothyreoideus. Diesen nach vorn ziehenden Muskeln steht ais Riick- 
halt fiir die Stellknorpel das Ligament zum Ringknorpel, unterstiitzt von dem 
Posticus, einem anderen Teil des Cricoarytaenoideus lateralis und yielleicht 
den Arytaenoidei obliquii gegeniiber.

Beim Aneinanderlegen der Stimmbander unter Offenbleiben einer kleinen 
dreieckigen Liicke zwischen den Stellknorpelkorpern („Gardinenstellung“ nach 
du Bois-Reymond und Katzenstein) fallt der Arytaenoideus transnersus 
ais nicht oder nicht stark kontrahiert aus der Reihe der iibrigen genannten 
Muskeln heraus, und es erfolgt die Adduktion wahrscheinlich unter besonders 
starker Beteiligung des Thyreoarytaenoideus erternus. Hieriiber siehe unten 
Naheres.

MaBig weite Óffnung der Stimmritze ist der Effekt des elastischen Gleich- 
gewichtszustandes aller ruhenden Kehlkopfmuskeln, wie es nach dem Tode 
besteht, wenn die Starre erlóschen ist.

Diese „Kadaverstellung“ (v. Ziemssen) kann aber durch die Kontraktion der 
an Masse iiberwiegenden Glottisschliefier bei der Totenstarre modifiziert und nahezu 
in GlottisschluC iibergefuhrt werden [Neumayer1)].

Bei der ruhigen Atmung ist ubrigens die Stimmritze etwas weiter ais 
in der Kadayerstellung. Uber die Griinde hierfiir vgl. Kuttner u. Katzen- 
stein (Arch. f. [Anat, u.] Physiol. 1898, S. 274).

Die aktive Erweiterung der Stimmritze beim Einatmen yerlangt 
Erschlaffung der adduktorischen Fasern in den Arytaenoidei transuersus und 
obliguus, zugleich auch wohl der Jim. rocales und gleichzeitige Kontraktion 
der Abduktoren (Cricoarytaenoideusposticus in Gemeinschaft mit dem Cricoary
taenoideus lateralis').

Bei dem Wechsel zwischen enger und weiter Stimmritze geht die Be
wegung der Stellknorpel, wie schon oben bei Gelegenheit der Bewegungs- 
móglichkeiten bemerkt, nicht in so einfacher Drehung um eine yertikale Achse 
vor sich, wie man nach dem laryngoskopischen Bilde yermuten konnte, son
dern es treten die erwahnten Hebungen und Senkungen der Stimmfortsatze 
hinzu, die die Gesamtbewegung komplizierter machen und in ihrer Bedeutung 
fiir die Stimmbildung nicht klar sind. VęrhaltnismaBig am einfachsten 
stellt sich noch die Wirkung des M. arytaenoideus transrersus dar, wenn er die 
beiden Knorpel einander nahert. Dadurch aber, daB sie auf schiefer, etwas

*) a. a. O. — !) Ung. Arch. f. Med. 1894 und Stud. a. d. Anat. Instit. Buda- 
pest. Wiesbaden 1895, 8.204. — 8) Arch. f. Laryng. 4, 323,1897. Vgl. hierzu auch 
Kein, Die Stellung der Stimmbander an der Leiche, Arch. f. Laryng. 11 (1901). 
Fein findet die Stimmbander unmittelbar nach dem Tode adduziert und spater 
durch die Totenstarre abduziert.
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gebogener Bahn heraufgleiten, wird auch die Lagę der Knorpelachsen zur 
Vertikalen etwas geandert. Doch ist das wohl von geringerer Bedeutung.

H. v. Meyer1) u. a. weisen mit Recht darauf hin, daB die langeren 
(hinteren) Fasern des Transversus neben der zusammenriickenden Wirkung 
auf die ganzen Stellknorpel diesen ein Drehungsmoment im Sinne der Ab- 
duktion der Stimmfortsatze erteilen milBten, wenn der Transversus allein 
funktionierte.

Die Muskeln, die in ihrer Gesamtheit das Vorniiberkippen der Stell
knorpel yerhiiten, treten durchweg in so eigentiimlich schiefer Richtung an 
die Knorpel heran, daB die Wirkung des einzelnen eine yerwickelte Drehung 
des Stellknorpels bedingt. Das gilt besonders fiir den kraftigen Posticus, der 
den Muskelfortsatz nach der Mitte und hinten unten hinzieht und damit ein 
Hinteniibersinken des Knorpels nach der Medianlinie hin bewirkt. Dabei 
geht der Stimmfortsatz nach auBen und oben, das Stimmband wird lateral 
yerschoben und gehoben. Wird durch den Transversus das Auseinanderweichen 
der Stellknorpel verhindert, die Abduktion aber unterstiitzt, so muB die 
Stimmritze rautenfórmige Gestalt annehmen.

Auch die Wirkung des Cricoarytaenoideus lateralis, fiir sich allein be
trachtet, ist yerwickelt. Er zieht den Stellknorpel yon der Hohe der Ring- 
knorpelplatte seitwarts herunter — ist also insoweit Antagonist des Arytaenoi
deus transrersus, zieht aber auch den Muskelfortsatz nach auBen unten, hebt 
dadurch den Stimmfortsatz nach innen oben — ist also in dieser Hinsicht 
Antagonist des Posticus und des Transyersus zugleich.

In anderer Hinsicht antagonistisch wirken die beiden „Adduktoren“ 
Cricoarytaenoideus lateralis und Thyreoarytaenoideus externus (der vom Th. 
internus s. nocalis unsicher abtrennbare Teil des Stimmuskels), indem ersterer 
den Muskelfortsatz abwarts, den Stimmfortsatz also aufwarts bewegt, wahrend 
letzterer umgekehrt wirkt. — In richtiger Starkeabstufung miteinander wir- 
kend werden die beiden Muskeln den Stimmfortsatz der Mittellinie nahern, 
ohne ihn zu heben oder zu senken [H. v. Meyer2)].

2. Der Stimmlippenmuskel, AL. thyreoarytaenoideus internus s. nocalis.
Der M. rocalis ist der Stimmlippe eingelagert, bildet gewissermaBen 

dessen Hauptmasse. Die Figuren zeigen seine Anordnung hesser ais eine 
Beschreibung. Der freie Innenrand, das im engeren Sinne Stimmband 
genannte elastische Band, setzt sich jederseits an den Stimmfortsatz des Stell
knorpels an, endigt yorn an der Innenwand des Schildknorpels.

Die elastischen Fasern im Stimmband, insbesondere an seiner yorderen An- 
heftung am Schildknorpel (wo ein kleines dreieckiges Knorpelstiick [Proc. rocalis 
anterior] eingeschaltet ist), zeigen eine charakteristische, funktionell wohl nicht 
bedeutungslose Anordnung [Katzenstein3)]. Fig. 115 zeigt, nach Katzenstein, 
diese Anordnung schematisch. Die Faserziige ee', ff', 66', cc' stellen Hemmungen 
gegen die Verlangerung, die Bogen aa', dd' dagegen Hemmungen gegen die Ver- 
breiterung des dreieckigen Knorpels unter dem Zuge des Stimmlippenmuskels dar. 
Diese Faserziige yerleihen also diesem funktionell sehr stark in Anspruch genommenen 
Knorpelstiickchen die notige Widerstandskraft gegen den Zug des Thyreoarytaenoideus.

’) Arch. f. Anat. u. Entwickelungsgeschichte 1889. — !) Ebenda 1889, S. 431. 
— “) Sitzungsber. d. Beri, physiol. Gesellsch., Junil901; Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1901, Suppl. S. 263, u. Arch. f. Laryng. 13 (1902).
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Die Funktionsweise dieses Muskels ist jedenfalls keine einfaehe. Friiher, 
ais man den bindegewebig-elastischen Innenrand ais das fiir die Tongebung 
allein MaBgebende ansah, es mit einer gespannten Saite verglich („Chorda 
vocalisu), lag es nahe, den Jl. vocalis ais Entspanner dieser Chorda zu 
betrachten, dessen Kontraktion ihre beiden Endpunkte einander nahern 
mufiten. Man dachte ihn sich so recht eigentlich ais Antagonisten des Crico
thyreoideus, des „Spannmuskels11.

Bei dieser Auffassung muBte angenommen werden, daB die Tonhóhen- 
regulierung durch Veranderung der Dehnung der Stimmbander, mit anderen 
Worten durch Anderung des Abstandes ihrer yorderen und hinteren Endpunkte 
zustande komme, wobei den Muskeln an der Riickseite des Ringknorpels 
die Aufgabe zugeschrieben wird, die Stellknorpel auf dem Ringknorpel zu 
fixieren, wahrend in der beschriebenen Weise der 2Łf. cricothyreoideus span- 
nend, der M. rocalis entspannend auf das Stimmband wirkte. Griitzner 
bezeichnet den Af. rocalis in erster Linie ais einen Erschlaffer des Stimmbandes

Verlauf der elastischen Fasern im knorpeligen Proc. 
vocalis anterior (nach Katzenstein).

Sensu strictiori, ohne freilich zu 
verkennen, dafi die wichtigere 
funktionelle Bedeutung in anderer 
Richtung zu suchen ist. In manche 
Lehrbiicher ist dann jener Aus
druck Griitzner s einfach in der 
Form iibergegangen, daB der 
Vocalis der Erschlaffer der Stimm
bander sei.

Ich halte diese Auffassung 
mit Yierordt, Ewald u. a. fiir 
unzutreffend und wiirde den 
M. rocalis eher einen Spanner 
der Stimmlippe nennen. Es gibt 
ja heute wohl niemand mehr, der 
die Schwingungsweise der Stimm
bander derjenigen zweier Gummimembranen gleichsetzen wollte, die iiber ein 
zylindrisches Rohr gespannt sind und sich mit ihren freien Randem gerade 
noch beriihren. Ewald hat in dem Prinzip der Polsterpfeifen (s. unten
S. 736) das Gegenstiick zu der zweilippigen Membranpfeife aufgestellt. Bei 
dieser die Schwingung in der Langsrichtung des Rohres, bei jener, der 
Polsterpfeife, in der Querrichtung. Ich halte es ja fiir noch nicht erwiesen, 
dafi die Stimmbander in allen Fallen nach dem Prinzip der Polsterpfeifen, 
also transversal zur Strómungsrichtung der Atmungsluft, schwingen. 'DaB 
aber ein seitliches Auseinanderweichen der Stimmbander bei der Phona- 
tion erfolgt, zeigt die stroboskopische Kehlkopfbeobachtung (s. unten) aufs 
deutlichste. Wahrend Zusammenziehung des Af. rocalis die freien elastischen 
Stimmbandrander eher entspannen ais spannen wird, mufi sie die seitliche 
Durchbiegung des gesamten, der Stimmlippe eingelagerten Muskels erschweren, 
weil das Ganze fester, starrer wird. Man kann annehmen, daB bei starker 
Kontraktion des M. vocalis und yerhaltnismafiig schwacherer der „Anta
gonisten “ (Cricothyreoideus und Cricoarytaenoidei) die muskulbse Stimm- 
lippenmasse wenig schwingungsfahig sein wird, wahrend das schmale, freie, 
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elastische Band leicht membranartig schwingt, daB dagegen hei maBiger 
aktiver Kontraktion des Vocalis und mehr passiver Dehnung die Gesarnt- 
stimmlippe leichter in Schwingung gerat.

Die Haupttatigkeit des Af. vocalis sehe ich also in der feineren Ab- 
stimmung der Spannung, bzw. des Widerstandes gegen Durchbiegung der 
Stimmlippe.

Die Tatigkeit des Muskels hierbei ist anders ais bei den meisten Skelett- 
muskeln. Wenn auch bei diesen sich oft das Kontraktionsbestreben geltend 
machen wird, wahrend Antagonisten oder auBere Krafte die Verkiirzung hin- 
dern, ist eine solche Aktion doch meistens eine unniitze Kraftyergeudung.

DaB die Reizung des im Stimmbande enthaltenen Muskels dessen Schwin- 
gungszahl beim Anblasen unter Umstanden erhóhen kann, ist zweifellos. Die 
Versuche am kiinstlichen Kehlkopf mit lebendigen Muskeln ais Stimmlippen 
(Harless, Ewald) sprechen sehr anschaulich hierfiir. Aber auch das Uin- 
gekehrte ist móglich.

Ewald stellt einen solchen Kehlkopf her, indem er eine vierseitige Hóhre 
(5X10 mm Querschnitt) dachgiebelfórmig abschneidet und auf jede der Halften 
einen Froschsartorius mittels eines Holzrahmens aufprefit; kleine Pinsel leiten diesem 
den zur Erregung nótigen Induktionsstrom zu. Der Muskel kann sich bei der 
Reizung natiirlich nicht verkiirzen, gleichwohl geht der Ton dieses Kehlkopfes 
nach Anblasen sofort in die Hohe, sobald die Muskeln gereizt werden. Ewald 
bekam Tonerhohung bis zu einer Quart.

Harless (op. cit. S. 598) hatte den Rectus abdominis verwendet und erhielt 
Tonvertiefung wahrscheinlich durch Verdickung des an seinen Enden nicht geniigend 
befestigten Muskels bei der Reizung.

Ich verwende zur Demonstration eine etwas einfachere Vorrichtung ais Ewald, 
die ebenfalls sehr deutlich die Tonerhohung zeigt. Uber eine Holzróhre von ahn- 
lichen Dimensionen wie bei Ewald, nur mit schmalerem Schlitz (5 mm), die 
aber gerade abgeschnitten ist, ist ein Sartorius so gespannt, dafi sein einer Rand 
dem Holz fest aufliegt, wahrend der andere den Innenrand des Spaltes nur lose 
beriihrt; dies ergibt eine einlippige Pfeife. Unter den Muskel sind an beiden Enden 
diinne Platindrahte geschoben. Die Pfeife wird mit einem Blasebalg schwach an- 
geblasen, und nach Beginn des Tónens wird auf kurze Zeit mit Induktionsstrom gereizt.

Mit dieser wie mit Ewalds Vorrichtung kann man zeigen, daB die Ton- 
erhóhung starker ist, wenn der freie Muskelrand gereizt wird, ais wenn die mehr 
nach dem aufliegenden Rande zu liegenden Teile gereizt werden.

In dem letztgenannten Versuche kann man schon einen Hinweis auf die 
Tatsache sehen, daB auch beim Stimmuskel durch ungleiche Kontraktion 
einzelner Teile erstens die Spannung in den einzelnen Querportionen des 
Stimmbandes yerschieden ausfallen muB, daB aber zweitens auch die Gestalt 
des ganzen Stimmbandes, im Querschnitt gesehen, sich andert.

DaB solche Gestaltanderungen in yiyo vorkommen, zeigt die Verschieden- 
heit des laryngoskopischen Bildes von dem in Bruststimme und dem in Fal- 
settstimme tónenden Kehlkopf (s. unten).

Griitzner insbesondere hat betont (op. cit. S. 54), daB auBer den in der 
Stimmbandrichtung vom Schildknorpel zum Korper und Stimmfortsatz des 
Stellknorpels ziehenden langen Fasern des Af. vocalis Fasern komplizierterer 
Richtung vorhanden sind, schrage Faserziige, die in dem elastischen Bandę 
und der Schleimhaut endigen und hauptsachlich aus der ais M. thyreoary
taenoideus externus bezeichneten Muskelportion herkommen, zum Teil auch 
(nach Griitzner) zu den falschen Stimmbandern hinauf yerlaufen. Ihre 
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Wirkung laBt sich aus ihrem Verlauf nicht eindeutig bestimmen, da sie je 
nach dem Kontraktionszustande der iibrigen Portion wechseln kann. Teils 
wird es sich um ein Herabziehen des ganzen Stimmbandes handeln, teils, 
wie Griitzner meint, um Abplattung und Verbreiterung der schwingungs- 
fiihigen Platte.

Neuerdings hat auf die Dickenanderung H. Woods1) hingewiesen, dem- 
zufolge laryngoskopisch zu beobachten ware, wie die vertikal verlaufenden 
Fasern im Thyreoarytaenoideus die Gestalt des schwingenden Teils verandern.

1) Journ. Anat, and Physiol. 27, 431, 1893. — 4) Vgl. u. a.: Jelenffy, Arch.
f. d. ges. Physiol. 1873; Onodi, Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1888; Neumayer, 
Arch. f. Laryng. 1896; Jurasz, ebenda 1901; Barth, ebenda 1902. — 3) Internat. 
Zentralbl. f. Laryng. 1886.

3. Der M. cricothyreoideus.
An diesem Muskel werden zwei Portionen unterschieden, die man auch 

nls M. cricothyreoideus rectus und obliąuus bezeichnet hat. Die Funktion beider 
Teile zusammen muB in gegenseitiger Annaherung des Ring- und Schild- 
knorpels bestehen. Trotz dieser scheinbaren Einfachheit seiner Wirkungs- 
weise ist viel iiber den Muskel geschrieben worden. Friiher, ais noch 
nicht viele Erfahrungen am lebenden Objekt gesammelt waren, lag es nahe, 
den Ringknorpel ais Punctum fixum, den Schildknorpel ais Punctum mobile 
zu betrachten. Magendie, Longet und viele neuere Autoren2) haben aber 
gezeigt, daB eher das Gegenteil richtig ist; der Ringknorpel wird vorn ge- 
hoben. Denkt man sich die Stellknorpel auf dem Ringknorpel fixiert, so muB 
Kontraktion des Cricothyreoideus die beiden Ansatzpunkte des Stimmbandes 
voneinander entfernen, die Stimmlippen also spannen. Da aber der Cricothy
reoideus nur ein Glied in dem ganzen Muskel- und Knorpelsystem ist, in 
dessen Mitte der Stimmlippenmuskel liegt, ist es nicht ganz richtig, ihn ais 
den „Spannmuskel11 zwr , zu bezeichnen. Es ist richtig, daB seine
Ausschaltung durch Lahmung die Herstellung normaler Spannung verhindert 
und die Stimme rauh und tief macht, aber dasselbe ware bei einer isolierten 
Lahmung des M. rocalis der Fali.

Nach Ansicht einiger Autoren (Cohen-Tervaert8) und andere) soli der 
Cricothyreoideus bei seiner Zusammenziehung den Winkel zwischen den beiden 
Schildknorpelplatten spitzer machen und auf diese Weise das Stimmband 
dehnen. Wenn derartiges beim Menschen uberhaupt in nennenswertem Um
fange vorkommt, so geschieht das doch wohl nur bei jugendlichen Individuen. 
Eine allgemeine Bedeutung kommt dieser behaupteten Muskelwirkung nicht zu.

Geteilt sind die Meinungen dariiber, ob man den 211. cricothyreoideus ais 
Adduktor der Stimmfortsatze aufzufassen habe. Sicher ist, daB er fiir sich 
allein volle Medianstellung des Stimmbandes nicht bewirken kann. Seine 
„spannende11 Wirkung muB sich darin aufiern, dafi er Stimmfortsatze und 
Stimmband in annahernd gerade Linien zu stellen trachtet. Bei abduzierten 
Stimmfortsatzen, aber durch den Transversus zusammengehaltenen Stell- 
knorpelkórpern (Rautenform der Glottis), wiirde der Cricothyreoideus-Zug ad- 
duzierend wirken. Bei aneinanderliegenden Stimmbandern, aber auseinander- 
gezogenen Stellknorpeln (kleine dreieckige Glottis) kann der Zug des „Spann- 
muskels“ nur abduzierend auf die Stimmfortsatze wirken.
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Zusammenfassung. Ais wesentlich móchte ich noch einmal heryor- 
heben, daB man die Funktion keines einzigen der Kehlkopfmuskeln mit 
einem Schlagwort bezeichnen kann, das die Wirkungsweise des Muskels 
auch nur einigermaBen erschópfend charakterisiert. Wenn, um ein Beispiel 
herauszugreifen, Ono di in seiner Monographie iiber die Kehlkopfinneryation 
die Funktion der Kehlkopfmuskeln kurz folgendermaBen darstellt (S. 152 f.): 
„Es ist bekannt, daB die Erweiterung der Stimmritze, die Abduktion der 
Stimmbander, der Musculus cricoarytaenoideus posticus, die Verengerung 
der Stimmritze, die Adduktion der Stimmbander, der Musculus cricoarytae
noideus lateralis, der Af. arytaenoideus transversus und die Musculi thyreo- 
arytaenoideus ext. und int., die Spannung der Stimmbander der Af. cricothy
reoideus, den SchluB des Kehlkopfeinganges die Musculi ary- et thyreoepiglottici 
besorgen11, so ist das natiirlich alles richtig, bedeutet aber eine viel zu ein- 
seitige Auffassung der Funktion jedes einzelnen Muskels, und On o di selbst 
wiirde wohl nicht glauben, damit die Wirkungsweise der Muskeln geniigend 
charakterisiert zu haben.

’) Arch. f. d. ges. Physiol. 42, 104, 1888. — 2) Vgl. hierzu Onodi, Die Ana
tomie und Physiologie der Kehlkopfneryen. Berlin (Coblentz) 1902.

Bedenklich ist schon die iibliche Bezeichnung des Cricothyreoideus ais 
Spanner, des Vocalis ais Entspanner, oder, wie bei On o di, ais Adduktor. 
Die Worte yerfiihren zu einer schiefen Auffassung. Den Cricothyreoideus 
kurz ais Spanner zu bezeichnen, hatte einen Sinn, wenn man behaupten 
konnte, daB er nur im groben zur Widerstandsleistung gegen den Zug des 
Vocalis da ware, und alle feinere Spannungsregulierung vom Vocalis allein 
besorgt wiirde. Aber wer wird bei dem heutigen Stande der Kenntnisse 
so weit gehen wollen! Etwa das Gegenteil bringt man zum Ausdruck, wenn 
man mit Simanowski1) den Cricothyreoideus ais musikalischen Muskel 
bezeichnet, der die Tonhóhe reguliert. Das ist eine noch gróbere Auffassung.

Wie kompliziert die Verhaltnisse der Muskulatur und Inneryation des 
Kehlkopfes sind, ergibt sich insbesondere aus dem nachfolgenden Kapitel und 
ganz speziell aus dem Problem der Medianstellung der Stimmlippen bei 
Posticuslahmung, das sich in so seltsamer Weise in den Mittelpunkt des 
Interesses und der Debatte geschoben hat.

Einzelnen Muskeln im Kehlkopf muB man, wie wir sahen, geradezu in 
sich selbst antagonistische Wirkungen zuschreiben, wie man den M. crico
arytaenoideus lateralis und den Arytaenoideus transoersus sowohl ais Adduk- 
toren, wie ais Abduktoren in Anspruch nehmen muB. Die anatomische 
Einheit ist hier keine physiologische, funktionelle Einheit. AuBerdem kaun 
ein und dasselbe Faserbiindel yerschieden wirken, je nach der Kombination 
mit der Wirkung dieses oder jenes anderen Muskels. Die Hauptquelle all dieser 
Komplikationen liegt in der yielseitigen Beweglichkeit des Stellknorpelgelenkes.

V. Die Inneryation des Kehlkopfes 2).
1. Allgemeines.

Die Darstellung der Innervationsverhaltnisse des Kehlkopfes bietet zur- 
zeit noch Schwierigkeiten. In mehr ais einem wichtigen Punkte sind die 
Auffassungen, ja sogar die tatsachlichen Angaben der Autoren widersprechende, * 
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und es ist speziell fiir den Physiologen nicht leicht, den Wert der einzelnen 
Argumente gegeneinander richtig abzuwagen, da hier offenbar die Pathologie 
das letzte Wort zu sprechen hat. Gerade beim Kehlkopf mit seiner beim 
Menschen, gegeniiber selbst den hóchsten Wirbeltieren so aufierordentlich ge- 
hobenen Bedeutung und funktionellen Vervollkommnung ist es besonders 
mifilich, das Tierexperiment zur Entscheidung heranzuziehen. Wo die yivisek- 
torischen Erfahrungen an Katzen, Kaninchen, Hunden und Affen mit den 
Erfahrungen der Kliniker schlecht iibereinstimmen, wird man geneigt sein, 
den letzteren ein wesentlich hóheres Gewicht beizulegen. Das Ungliick will 
es nun noch gar, dafi auch die 
Laryngologen unter sich, und 
ebenso die Vivisektoren unter 
sich zu so ungleichen Resul- 
taten gekommen sind, dafi kaum 
eine andere Deutungsmóglich- 
keit bleibt, ais die Annahme 
wichtiger V erschiedenheiten der 
physiologischen Verhaltnisse 
nicht nur bei den yerschiedenen 
Tierarten, sondern in gewissem 
Mafie sogar bei den einzelnen 
Indiyiduen.

Bedeutsame, den Laryngo
logen fernliegende Probleme 
der allgemeinen Neryen- und 
Muskelphysiologie spielen in 
das fragliche Gebiet mit hinein 
und harren zum Teil noch der 
Lósung.

Diese Griinde bedingen es, 
dafi wir eine befriedigende 
Darstellung der Inneryations- 
yerhaltnisse des Kehlkopfes 
zurzeit noch nicht besitzen, und 

Kehlkopfnerven (Hund) nach Onodi.
Gs oberes Ganglion des Halssympathicus. Wagus. Ls oberer 
Kehlkopfnerv. Rph Ramus pharyngeus wagi. Ri Ramus 
internus n. lar. sup. Re Ramus externus n. lar. sup. CjVer- 
bindung zwischen dem Ram. pharyng. wagi und dem Ram. 
ext. n. lar. sup. c2 Verbindung zwischen dem Ram. phar. 
wagi und dem unteren Kehlkopfnerven. Rt Ramus tracheal. 
n. lar. sup. VS Vagosympathicus. Li unterer Kehlkopfnerv. 
Jfc Musculus cricothyreoideus. Tr Luftróhre. Oe Speiserohre.

jlUuMStl
i

.iiailiw

der Verfasser ist sich dariiber klar, dafi die yorliegende Behandlung des Stoffes, 
auch abgesehen von der durch die Raumyerhaltnisse bedingten Kurze, eine 
befriedigende nicht sein kann und yor allem in der Ausnutzung des klinischen 
Materials Liicken bestehen lassen mufite, die dem Kliniker auffallen mógen.

Der Kehlkopf erhalt jederseits zwei Neryen, einen N. laryngeus superior 
und inferior. Ihre feineren Verastelungen und Verbindungen weisen mannig- 
faltige Varietaten auf. Sie bleiben nicht streng auf einer Seite, sondern 
kónnen auf die Gegenseite iibergreifen '), und zwar scheint dies besonders 
bei den sensiblen Neryenfasern der Fali zu sein.

Zwischen oberem und unteremKehlkopfnerven sind ebenfalls Verbindungen 
yorhanden (Hyrtl). Beim Hunde ist ein besonderer Kommunikationsast 

l) Gegenbaur, Mandelstamm, 
einzelnen s. bei Onodi.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Weinzweig, Onodi u. a.; Literatur im

45
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zwischen dem Ramus pharyngeus Vagi und dem Recurrens festgestellt worden 
(s. Fig. 116 a. v. S.).

Erwahnenswert ist hinsichtlich des Recurrens noch, daB sein seltsamer Verlauf 
um den Aortenbogen bzw. die Arteria subćlavia herum nicht bei allen Tieren ge- 
funden wird. Tiere mit langem Halse, wie Lama oder Vicunna, haben einen 
Laryngeus inferior, der direkt zum Kehlkopf tritt (v. Schuhmacher l).

Einen besonderen N. laryngeus medius, wie ihn Exner beim Hund und 
Kaninchen ais Ast des Ramus pharyngeus n. vagi fand, besitzt der Mensch 
nicht, doch sind funktionell gleichwertige Fasern yorhanden, die nur nicht 
zu einem besonderen Neryenstammchen zusammengefaBt sind. Beim Hunde 
wechseln die Yerhaltnisse (Katzenstein2).

Die ubliche Lehre, daB der N. laryngeus inferior s. Recurrens der haupt- 
sachlichste motorische Nery, der N. laryngeus superior der sensible Nerv des 
Kehlkopfes und zugleich der Bewegungsnery fur den M. cricothyreoideus sei, 
steht festbegriindet3). Im einzelnen aber gibt es eine Menge Schwierigkeiten, 
die, wie oben angedeutet, hauptsachlich darauf beruhen, daB bei den geeig- 
neten Yersuchstieren die Stimme wenig modulationsfahig, der EinfluB der 
Schadigung einzelner Muskeln und Neryen auf ihren Klang also nicht leicht 
zu studieren ist, beim Menschen andererseits streng isolierte Schadigungen 
schwer zur einwandfreien Beobachtung kommen.

Feststehend ist folgendes: Zerstórung eines N. recurrens bedingt Still
stand der gleichseitigen Stimmlippe, Zerstórung der oberen Kehlkopfneryen 
yernichtet die Kehlkopfreflexe und macht die Stimme rauh und heiser. Letzt- 
erwahnte Tatsache beruht ersichtlich auf der Lahmung des Hf. cricothyreoideus, 
der normalerweise teils ais aktiver Spanner des Stimmbandes, teils ais elasti- 
scher Widerstand gegen die spannende Wirkung der nach hinten ziehenden 
Muskeln und gegen die Kontraktion des Hf. uocalis selbst in Betracht kommt 
und die Stellung yon Ring- und Schildknorpel gegeneinander beherrscht.

2. Die Wirkung der Reizung und Durchschneidung der Kehlkopfneryen.
Der motorische Anteil des Laryngeus superior liegt im Ramus externus. 

Seine isolierte Durchschneidung hat schon Longet4) ausgefiihrt, und zwar 
am Hunde, dessen Gebell danach rauh wurde. Unter Vierordts Leitung 
arbeitend erzielte G. Schmidt6) denselben Effekt, auch durch Ablósung des 
Muskels selbst. Die Stimme wurde deutlich tiefer, besonders bei beiderseitiger 
Durchschneidung, auBerdem das Stimmband ersichtlich schlaff und minder 
prazis in seinen Bewegungen. Hohe Tóne wurden unmoglich.

Ahnlich ist nach Angaben von Pathologen der Erfolg isolierter Lahmung 
des Cricothyreoideus beim Menschen G).

Elektrische Reizung des Ramus externus spannt die Stimmlippen und 
nahert Ring- und Schildknorpel einander (Longet, 1. c. Jelenf fy7), Schech 8)

’) Anatom. Anz. 28, 156, 1906. — 2) Arch. f. Laryngol. 10. — 3) Nach Neu
mayer, Sitzber. Miinch. morph.-physiolog. Ges. 14, 142, 1899, soli beim Menschen 
der M. transrersus und M. aryepiglotticus gemeinsam vom Lar. sup. und inf. yer
sorgt werden. — 4) Traite de physiol. 3, 730 (3. Aufl.), Paris 1869. — 5) Die Laryngo
skopie bei Tieren, experim. Stud. a. d. physiol. Institut Tiibingen 1873. — 6) Vgl. 
Riegel, Deutsch. Arch. f. klin. Med. 7, 204, und Handb. d. spez. Path. u. Ther. 
von v. Ziemssen 4, 1, 440. Leipzig 1876. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 7 (1873).— 
8) Berlin. Klin. Wochenschr. 1873 und Zeitsehr. f. Biol. 9, 270, 1873.
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und andere). Auf die Stimmlippen hat die Superior-Reizung adduzierenden 
Erfolg nur dann, wenn die Stimmfortsatze vorher bis zur Kadaverstellung 
abduziert waren. GlottisschluB kann sie nie bewirken. Nach Kuttner1) 
undKatzenstein x) wird beibeiderseitiger Kontraktion des M. cricothyreoideus

*) Arch. f. Laryngol. 8, 7 des Sep.-Abdr. — 2) Breslauer arztl. Zeitschr. 5, 
190, 1883. — 8) Internat. Zentralbl. f. Laryng. 1886.

45*

eine geringe Verschmale- 
rung der Stimmritze 
erzielt, bei einseitiger 
eine annaherndeParallel- 
stellung der Stimmban
der. Diese Autoren sehen 
hierin jedoch keinen 
eigentlichen Adduktions- 
vorgang, sondern eine 
durch die starkere Span
nung bewirkte Verschie- 
bung der Stellknorpel 
und des Ringknorpels. 
Ubrigens wird bei durch- 
schnittenem Recurrens 
die Glottis etwas weiter, 
wenn man auch den 
Laryng. superior durch- 
schneidet. Dieselbe Wir
kung hat aber auch Co- 
cainisierung der Schleim
haut (s. unten S. 714).

Die Verengerer und 
Erweiterer der Stimm
ritze, bzw. die zu ihnen 
fiihrenden motorischen

Verlauf und Anordnung der motorischen und sensiblen Neryen des 
menschlichen Kehlkopfes (nach Ono di).

Wagus. Ls oberer Kehlkopfnery. ri der innere Zweig des oberen 
Kehlkopfnerven. re der auBere Zweig des oberen Kehlkopfnerven. 
S Verbindung mit dem sympathischen Neryensystem. r9r3 Schleim- 
hautzweige des oberen Kehlkopfnerven. G Galenische Schlinge.
* Kreuzung der sensiblen Fasern. th Schildknorpel. a GieBkannen- 
knorpel. cr Ringknorpel. I Musculus cricoarytaenoideus lateralis. 
p Musculus cricoarytaenoideus posticus. t Musculus arytaenoideus 
transversus. Li unterer Kehlkopfnery. nt Nerv des Musculus ary
taenoideus transversus. c Verbindungszweig. np Nerv des Musculus 
cricoarytaenoideus posticus. nl Nerv des Musculus cricoarytaenoideus 
lateralis. nth Nerv des Musculus thyreoarytaenoideus. Sc Ver- 

bindung mit dem Sympathicus und mit den Herzneryen.

Nerven weisen nach 
Griitzner2) Unter
schiede der elektrischen 
Erregbarkeit auf, die 
sich ubrigens nicht ais 
einfach quantitative dar- 
stellen. Bei schwacher 
Reizung des Vagus sah
Griitzner Verengerung,
bei starker Reizung Erweiterung der Glottis. Auch Simanowski3) fand 
diesen Unterschied. Andere Autoren kamen indessen zu abweichenden, zum
Teil gegensatzlichen Ergebnissen. Griitzner sieht in dem Yerhalten ein 
Analogon zu dem Ritter-Rolletschen Unterschiede der Erregbarkeit der 
Neryen, die beim Frosch zu Beugern und Streckern fiihren. Auch die zeit- 
lichen Yerhaltnisse sind nicht ohne Bedeutung. Uber weitere ahnliche, in
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ihrer Deutung aber nicht recht klare Feststellungen vgl. Hooper1), Livon2), 
Burger3) (bzw. Griitzners Ref. hieriiber in d. Ergebn. d. Phys. 2, 471 f., 1902.)

V Vagus. Ls oberer Kehlkopfnerv. ri der innere
Zweig des oberen Kehlkopfneryen. re der auBere 
Zweig des oberen Kehlkopfneryen. S Verbindung 
mit d. sympathischen Nervensystem. rj r2r3 ^chleim- 
liautzweige des oberen Kehlkopfneryen. th Schild
knorpel. cr Ringknorpel. I Musculus cricoarytae
noideus lateralis. p Musculus cricoarytaenoideus 
posticus. t Musculus arytaenoideus transoersus. Li 
unterer Kehlkopfnery. nt Nerv des Musculus ary- 
taenoideus transversus. c Verbindungszweig. ujjNery 
des Musculus cricoarytaenoideus posticus. nl Nerv 
des Musculus cricoarytaenoideus lateralis. nth Nerv 
des Musculus thyreoarytaenoideus. Sc Verbindung 
mit dem Sympathicus und mit den Herznerven. 
ti Musculus thyreoarytaenoideus. mer Musculus 

cricothyreoideus.

’) New York med. Journ. 1885, 1887, 1888. — 2) Archives de physiol.
norm, et path. 1890, p. 587. — 3) Onderzoek. physiol. Labor. Utrecht 5,1, 268, 1899 
und Arch. f. Laryng. 9 (1890). — 4) Archives de physiol. norm, et path. 1885. —
5) Brit. med. Journ. 1886. — 6) Arch. f. Laryngol. 1899. — 7) Die Anatomie und
Physiologie der Kehlkopfneryen. Berlin 1902. — 8) Berlin, klin. Wochenschr.
1888. — 9) Ebenda 1892. — 10) Ergebnisse der Physiol. 1902, II, 473. — ll) Compt.
rend. Acad. Scienc. 87, 138, 1878.

Man wird bei den in Rede stehen- 
denVerhaltnissen nicht nur ungleiche 
Erregbarkeit der einzelnen Muskel- 
nerven in Betracht ziehen miissen, 
sondern auch die Konkurrenz ent-

Verlauf und Anordnung der motorischen und sen
siblen Neryen des menschlichen Kehlkopfes 

(nach Onodi).

gegengesetzt wirkender Fasern zu 
einem und demselben Muskel, Hem- 
mungs- oder Verlangerungsnerven.

Auch in der Geschwindigkeit des 
AbsterbensderKehlkopfmuskeln sind 
Unterschiede beobachtet worden. Die 
Angaben widersprechen sich aber 
indiesemPunktesehr. JeanselmeV 4 5) 
und Lermoyez4) fanden bei an 
Cholera gestorbenen Menschen drei- 
yiertel Stunden nach dem Tode die
JM. thyreoarytaenoidei noch gut er
regbar, die Postici unerregbar. 
Semon6) undHorsley6), Burger6), 
Onodi7) und andere fanden Unter
schiede im gleichen Sinne bei ge- 
tbteten Tieren. Jelenffy6) ver- 
mutet ais Ursache hierfiir schnellere 
Auskiihlung des Posticus.

Onodi (1. c.) wollte das nachpriifen, 
indem er einen der freigelegten Postici 
kiinstlich erwarmte; dieser Muskel 
reagierte sogar weniger lange ais der 
nicht erwarmte. Wenn allerdings O n o - 
dis Angabe wortlich zu nehmen ist, 
und er sein Muskelpraparat mit Was ser 
erwarmte, so ist sein Resultat nicht 
merkwiirdig; jedenfalls ist Jelenffys 
Hypothese damit nicht widerlegt.

Ubrigens liegen auch Angaben 
vor, die eine andere zeitliche Folgę 
des Absterbens behaupten. So sah 
H. Krause’) zuerst den Crico
thyreoideus absterben. Griitzner10)

fand an ausgeschnittenen Kelilkópfen yerschiedener Schlachttiere die Postici 
langer erregbar ais z. B. die Vocales. Das gleiche gibt Chauveau11) an.
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Es fehlt somit noch eine hinreichend klare Feststellung des Sachver- 
haltes. Insbesondere ist bei den vorliegenden Mitteilungen mehrfach nicht 
ersichtlich, ob direkte oder indirekte Reizung vorlag, da nicht curarisiert 
war. Bestimmt zu behaupten, daB der Posticus oder sein motorischer Nery 
aus in ihrer Struktur liegenden Griinden friiher abstiirben ais die Adduktoren, 
ist zurzeit nicht móglich. Auch in der Deutung der Erregbarkeitsyerhalt- 
nisse der Abduktoren- und Adduktorenneryen ist, wie bemerkt, Yorsicht 
angezeigt.

Da die schnell und prazise arheitenden Muskeln auch schnell abzusterhen und 
zu erstarren pflegen, zieht Ewald aus dem hehaupteten friiheren Absterben des 
Posticus den SchluB, daB dieser Muskel die feinste Regulierung der Stimmlippen- 
spannung und damit der Tonhóhe bewirke. Gerade fiir den Posticus ist das aller
dings nicht so recht wahrscheinlich. Durch Ewalds Untersuchungen1) wissen wir 
ferner, daB die in feiner Abstufung arbeitenden Muskeln in besonderem MaBe vom 
Labyrinth beherrscht werden. Ewald hat fiir Tiere, Stern2) fiir den Menschen 
angegeben, dafi bei Labyrinthstórungen (Taubstummheit beim Menschen) die Pra- 
zision der Kehlkopfeinstellungen leidet.

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 63 (1896). — !) Ebenda 60 (1895). — 3) Arch. f. Laryngol.
10.— 4) Expóriences sur le principe de la vie, Paris 1812 und Oeuvres (ed. Pariset)
1, 169 ff. Paris 1824. — 5) Zeitschr. f. d. ges. Tierheilkde. 1834. Weitere Erfahrungen 
■nber die Wirkung der Recurrensdurchschneidung siehe bei: Reid, Edinb. med. and 
surg. Journ. 1839; Longet, Gaz. med. Paris 1841; Stillin g, Arch. f. d. ges. Med. 1842; 
Bernard, Arch. gen. de mód. 1844; Mendelssohn, Arch. f. d. physiol. Heilkde. 
1845; Traube, Beitr. z. exper. Path. u. Ther. 1846; Fowelin, Diss. Dorpat 1851; 
Arnsperger, Virchows Arch. 1856; Panum, Schmidts Jahrbiicher 1857; Valentin, 
Die Einfliisse der Yaguslahmung usw. Frankfurt 1857; Budge, Virchows Arch. 1859; 
Schiff, Lehrb. d. Physiol. 1858/59; Dalton, Treatise on liuman physiol. 1867; 
Scheet, Zeitschr. f. Biol. 1873; Schmidt, Laryngoskopie der Tiere, Tiibingen 1783; 
Vierordt, Beitr. z. exper. Laryngoskopie, Tiibingen 1876; Steiner, Arch. f. Anat, 
u. Physiol. 1878; Semon u. Horsley, Arch. f. Laryng. 7; Katzenstein, Virchows 
Arch'. 1892 und viele Neuere. — •) Semon sah unter 50 untersuchten Personen bei 
ruhiger Atmung nur bei 20 Proz. eine inspiratorische Glottiserweiterung, bei 
80 Proz. keine oder fast keine. Proc. roy. Soc. 48, 156 u. 403, 1890.

Bemerkenswert ist im Hinblick auf die motorische Funktion des Recurrens 
die Feststellung Katzensteins 3), daB Reizung dieses Neryen unter gleichen Um
standen an Hund und Katze bei ersterem Tiere zur Verengerung, bei letzterem 
zur Erweiterung der Stimmritze fiihrt, ganz entsprechend den Verhaltnissen bei 
Hirnrindenreizung, die beim Hunde leichter Adduktion, bei der Katze Abduktion 
bewirkt. Das mag mit der yorwiegend inspiratorischen Phonation bei der Katze, 
der exspiratorischen beim Hunde zusammenhangen (Katzenstein).

Durchschneidung beider N. laryngei inferiores gefahrdet das Leben 
erwachsener Tiere kaum, wohl aber dasjenige junger Tiere. Schon Legallois4) 
sah bei ganz jungen Hunden danach Erstickung eintreten. Dreiwóchige 
Katzen starben nach wenigen Tagen, drei Monate alte nur infolge von heftigen 
Bewegungen. Bei Kaninchen ist die Gefahr geringer. Besonders gefahrdet 
scheinen Pferde nach der Operation zu sein; es folgt „Kehlpfeifen" und Tod 
(Giinther 5). Die einzelnen Tierarten yerhalten sich also merklich yerschieden. 
Yon Bedeutung ist jedenfalls die Art der Operation. Reizungserscheinungen 
in der Wunde und am degenerierenden Nervenstumpf diirften in manchen 
Fallen die Sachlage kompliziert haben.

Der Tod erfolgt durch Erstickung. Die Stimmritze kann nach beider- 
seitiger Recurrensdurchschneidung nicht iiber Leichenstellungsweite ver- 
breitert werden, die wohl fiir die ruhige Atmung ausreicht6), nicht aber fiir 
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gesteigertes Atmungsbediirfnis. Bei heftiger Atmung, z. B. bei umhergejagten 
Tieren, kann namentlich der weiche Kehlkopf junger Tiere kollabieren und 
durch die Aspiration ventilartig vollkommen geschlossen werden J). Besonders 
leicht wird dies geschehen, wenn das Tier zu schreien sucht, oder der noch 
funktionsfahige Jf. cricothyreoideus, dessen Antagonisten ausgeschaltet sind, 
die Stimmlippen strafit und diese so yerhindert, durch passives Auseinander- 
weichen dem Luftstrom nachzugeben. DaB bei der Tendenz zu inspira- 
torischer Erweiterung der Cricothyreoideus sich kontrahiert, ist unter nor
malen Verhaltnissen selbstverstandlich, und es wird das auch nicht ausbleiben, 
wenn der Cricothyreoideus noch der einzige funktionsfahige Muskel ist.

Die Aphonie nach beiderseitiger Recurrensdurchschneidung ist ohne 
weiteres yerstandlich, da ja der Cricothyreoideus keinen vollstandigen Glottis- 
schluB bewirken kann.

Die Frage, ob dei- Recurrens auch zentripetale Fasern fiihrt, ist ver- 
schieden beantwortet worden und fiir den Menschen nochnicht sicher entscbieden. 
Von neueren Autoren haben Semon2) und Horsley2), Burger3), Luc4), 
Grossmann6), Onodi6) und M. Schmidt7) den Recurrens fiir rein moto
risch erklart, wahrend Valentin8), Longet9), Rosenthal10), Burckhardtu), 
Krause12), Masini13), Liischer 14), Trifiletti16), Kokin16), Schrótter 17), 
Rethi18) und Katzenstein 19) fiir gemischte Natur eintreten. Rethi zeigte 
insbesondere, daB beim Hunde die sensible Funktion des Recurrens zwar 
sicher yorhanden, aber eine „erborgtel 11 ist, insofern sie sof ort erlischt, wenn 
der Ramus communicans der gleichen Seite durchschnitten ist. Katzen - 
steins Versuche20) bestatigen dies zwar, zeigen aber andererseits, daB 
bei der Katze und dem Kaninchen der Recurrens in seinem ganzen Verlaufe 
neben den motorischen auch sensible Fasern fiihrt. Reizung des intakten 
Recurrens bei der Katze fiihrt zur Abduktion beider Stimmbander. Reizung 
des zentralen Stumpfes des durchschnittenen Recurrens bewirkt Abduktion 
der entgegengesetzten Stimmlippe, wobei es gleichgiiltig ist, ob der Nery 
hoch oder tief durchschnitten und gereizt wird. P. Schultz 21) und Doren- 
dorf21) kamen zum gleichen Resultat, ais sie bei yerschiedenen Tieren die 
Wirkung zentripetaler Recurrensreizung auf den Blutdruck priiften. Wie 
der Hund yerhalt sich auch die Ziege. Beim Affen sind zentripetale Fasern 
im ganzen Recurrens enthalten.

l) Vgl. dies. Handb. 1, 26 f. — 2) Deutsche med. Woch. 1890, Nr. 31. — 3) Beri. klin. 
Wochenschr. 1892,Nr. 30. — *) Les neyropathies laryngees, Paris 1892, S. 33. —5) Zeitschr. 
f. klin. Medizin 32, 3/4. — 6) Berlin, klin. Wochenschr. 1893, Nr. 27 ff. — 7) Die 
Krankheiten d. ob. Luftwege, 2. Aufl. 1897, S. 79. — s) Lehrb. d. Physiol. I, 2, 1847. — 
’) Traitó de physiol. 3, 534, 1869. — 10) Die Atembewegungen und ihre Beziehungen 
zum N.vagus, Berlin 1862, und Hermanna Handbuch d. Physiol. IV, 2, 283 (unter 
Berufung auf Burkart). — u) Arch. f. d. ges. Physiol. 1 (1868). — 1!) 62. Ver- 
sammlung deutscher Naturforscher, Heidelberg 1869. — la) Sulla fisiopath. del 
ricorrente, Genova 1893. — 14) Zeitschr. f. Biol. 35, N. F. 17, 2. — I5) XI. Intern, 
med. Kongr. Rom 1894. — 16) Arch. f. d. ges. Physiol. 1896, S. 622. — 1?) Vor-
lesungen iiber die Krankheiten des Kehlkopfes. — IS) Sitzber. K. Akad. Wiss. Wien 
107 (1898). — 19) Arch. f. Laryng. 10, 2. — 20) Ebenda 10. —• 2l) Ebenda 15 (1904).

Zur Entseheidung, ob der Recurrens auch beim Menschen gemischt ist, 
mangelt die Grundlage. Ebenfalls fehlt es an tatsachlichen Erfahrungen dariiber, 
weleher Art die zentripetalen Fasern im Recurrens bei den untersuchten Tieren 
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sind, ob im engeren Sinne Empflndungsneryen, die von der Schleimhaut ausgehen, 
oder zentripetale Muskel- oder Gelenkneryen. Ausfall an sensiblen Funktionen 
nach der Durchschneidung ist nicht festgestellt. Bekannt ist nur die Beteiligung 
des Laryngeus inferior an der Auslósung des Schluckaktes. Hauptsachlich geschieht 
diese freilich vom Superior aus, doch ist bei einigen Tieren der Inferior sicher beteiligt1).

*) Vgl. dieses Handb. 2, 527 u. Kahn, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1903, Suppl. 
S. 386. Die ersten Beobachtungen stammen von Bosenthal (Die Atembewegungen 
und ihre Beziehungen zum N. nagus, S. 70, 229; Bidder, Arch. f. Anat. u. Physiol. 
1865, S. 429; Blumenberg, Diss. Dorpat 1865. Ferner iiber Beteiligung des Re
currens: Waller u. Preyost, Compt. rend. 2, 480, 1869 und Arch. physiol. norm, 
et path. 3, 185, 1870; Steiner, Verh. naturhist.- med. Ver. Heidelberg, N. S.
2 (1879). — 2) Sitzungsber. d. Kaiserl. Akad. Wien (3) 85, 83, 1882. — 3) Ebenda 89, 63,
1884. — 4) Das Kehlpfeifen der Pferde, Stuttgart (Enke) 1888. — ’) Zentralbl. f.
Physiol. 2, 629, 1888.

Zum Schluckakt haben die Laryngei uberhaupt mannigfache Beziehungen. 
Die motorischen Fasern fiir betrachtliche Teile der Pharynx- und Osophagus- 
muskulatur entstammen dem Lar. inf. recurrens. Da beim Schlucken ein sehr 
fester KehlkopfyerschluB erfolgt, werden dabei alle sphinkterartig wirken
den Muskeln, wahrscheinlich uberhaupt alle Muskeln des Kehlkopfes, in- 
nerviert. An der tódlichen Wirkung der beiderseitigen Vagotomie sind die 
Laryngei stark beteiligt. Der Ausfall der Recurrenswirkung bewirkt ein 
Anstauen der Speisemassen im Schlunde, die dann in den Kehlkopf gelangen 
kónnen. Der Ausfall der Sensibilitat in diesem und die Lahmung der Kehl- 
kopfsphinkteren beraubt den Atmungskanal seiner Schutzmittel gegen das 
Eindringen yerderblicher Substanzen. Die Schluckpneumonie beruht also zum 
groBen Teil auf der Lahmung der Laryngei.

Die zentripetale Reizung des Laryngeus sup. oder der von ihm inner- 
yierten Schleimhaut bewirkt augenblicklichen SchluB der Glottis und Still
stand der Atmung in der augenblicklichen Phase.

Die von Exner und seinen Schiilern studierten eigenartigen Lahmungs- 
erscheinungen, die nach Durchschneidung des sensiblen Laryngeus superior 
eintreten, finden im nachsten Abschnitte Beriicksichtigung.

3. Die spateren Wirkungen der Lahmung der Kehlkopfnerven. Das 
Problem der Posticuslahmung und der Medianstellung der Stimmbander.

Beobachtungen, die namentlich in Wien unter Exners Leitung iiber die 
Degeneration der Kehlkopfmuskeln nach Neryendurchschneidung angestellt 
wurden, haben zu ausgedehnten Kontroyersen AnlaB gegeben, und gaben 
andererseits der allgemeinen Neryen- und Muskelphysiologie fruchtbare An- 
regungen. Mandelstamm * 2) fand, dafi nach Durchschneidung des Lar. sup. 
der Af. cricothyreoifleus bei einigen Tieren nicht entarte. Exner3) erklarte 
dies mit der yon ihm entdeckten Tatsache, daB beim Kaninchen und Hund 
noch ein besonderes, ais Laryngeus medius bezeichnetes Neryenstammchen 
zum gleichen Muskel tritt. Andererseits fand Exner3), daB nach Durch
schneidung des Lar. sup. die vom Lar. inf. innervierten Muskeln degene- 
rierten. Dasselbe fand Molier4) am Kehlkopf von Pferden (bei denen iibri- 
gens der Lar. sup. rein zentripetal ist).

Seine anfangliche Vermutung, der Laryngeus sup. sei motorisch fiir den 
ganzen Kehlkopf, lieB Exner5) spater fallen, ais er sich bestimmt iiberzeugt 
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hatte, daB seine peripherische Reizung keine Muskelzusammenziehungen zur 
Folgę hatte (abgesehen vom Ast zum Af. cricothyreoideus') ■, Einer nahm nun 
mit Molier eine trophische Funktion irgendwelcher Art bei den Muskelasten 
des Superior an. Diese Auffassung spezialisierte Einer >) weiterhin dann in der 
Weise, daB er den Ausfall zentripetaler Leitung in diesen Asten ais Ursache 
fiir die Degeneration erkannte.

Die Durchschneidung des Superior kann nicht nur zur Degeneration der 
Stimmlippenmuskeln, sondern auch zu dereń sofortiger fast yollstandiger 
Lahmung fiihren (Einer). Allerdings scheinen beide Befunde nicht kon
stant zu sein. H. Munk2) und seine Schiller Breisacher3), Breisacher4) 
und Griitzlaff4) haben weder Degeneration noch Lahmung intra vitam 
gesehen. Mbglicherweise sind hier, wo es sich stets nur um einseitige Neryen- 
durchschneidung handelt, die von Mandelstamm6), Onodi5) und anderen 
sichergestellten Uberschreitungen der Medianlinie durch die Neryen von Be
deutung; auch scheinen Fasern, die fiir gewóhnlich im Superior yerlaufen, 
gelegentlich im Inferior- liegen zu konnen und umgekehrt.

’) Zentralbl. f. Physiol. 3, 115, 1889. — s) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1891,
S. 175 u. 542. — 3) Zentralbl. f. d. med. Wissenseh. 1899. — 4) Zentralbl. f. Physiol.
5, 273, 1892. — 5) 1. c.; vgl. auch Weinzweig, Sitzungsber. d. Kaiserl. Akad.
Wien (3) 86 (1882). — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 592, 1891; hier auch die
altere Literatur. Ahnliche Beobachtungen aus neuerer Zeit bei Mott u. Sher
rington, Proc. Roy. Soc. 1895. — 7) Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 17, 1896. —
8) Zentralbl. f. Physiol. 5, 589, 1892.

Die Tatsache sowohl der einseitigen Stimmbandlahmung, wie der Muskel- 
entartung nach einseitiger Durchschneidung des N. laryngeus superior kann 
jedenfalls nicht bezweifelt werden.

Die Lahmung beim Ausfall eines zentripetalenNeryen steht, wieExner6) 
zeigte, nicht yereinzelt da, sondern ist schon friiher, besonders von Magendie 
und Bell, wiederholt beobachtet worden. Einer pragte zur Kennzeichnung. 
dieser Abhangigkeit der Bewegungsfahigkeit von der Sensibilitat das Wort 
Sensomobilitat. Bei dem plótzlichen Eintritt der Lahmung ist móglicher- 
weise auch an hemmende Einfliisse des frisch durchschnittenen Neryen zu 
denken. Das yollkommenste Analogon findet die paradose Kehlkopflahmung 
in der motorischen Lahmung der Oberlippe beim Pferde nach Durchschneidung 
des sensiblen Neryen dieses Gebietes.

Die Entartung nach Superior - Durchschneidung ist ais Inaktiyitats- 
atrophie anzusehen. Exner lieB durch Pineles7) die gelahmt gewesenen 
Pferdekehlkópfe untersuchen. Die Muskelentartung war etwas yerschieden 
von der bei Inferiordurchschneidung auftretenden, die das typische Bild der 
Entartung nach Durchschneidung eines gemischten Neryen ergibt. Jene 
war ubrigens schon makroskopisch erkennbar.

DaB sowohl Lahmung wie Degeneration ausbleiben kann, hat auch 
Einer8) konstatiert.

Die Medianstellung der Stimmlippe nach Posticuslahmung.
Nach experimenteller Durchschneidung des N. laryngeus inf. recurrens, 

sowie nach dessen pathologischer Zerstórung beim Menschen treten eigentiim- 
liche Erseheinungen am Stimmbande der gleichen Seite auf, dereń Diskussion 
sich bis in die neueste Zeit hineinzieht.
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Rosenbach1) stellte 1880 fest, daB bei Kompression des Recurrens- 
stammes zuerst die Funktion der Erweiterer leidet und die Yerengerer erst 
in einem spateren Stadium in Mitleidenschaft gezogen werden. Auf Grund 
einer gróBeren Zahl von Fallen konnte Semon2) 1881 diesem Satze all- 
gemeinere Geltung verschaffen und ihn dahin erganzen, daB bei organischer 
Erkrankung der Kehlkopfnerven zuerst die Erweiterer, bei funktioneller fast 
immer nur die Verengerer befallen werden (sogenanntes Semonsches Ge
setz). Der W. recurrens wird nicht selten durch intrathoracale Tumoren, 
zuweilen auch durch Aortenaneurysmen3) mechanisch geschadigt. Die 
erste hierdurch bedingte Erscheinung ist Beschrankung der Auswarts- 
bewegung der Stimmbander, der Ausdruck einer isolierten Posticus-Parese 
oder Paralyse. Das Stimmband steht in der Ruhe in schrager Stellung, am 
hinteren Ende etwa 2 mm von der Mittellinie entfernt. Die Adduktion bei 
Phonationstendenz geschieht normal. Spaterhin kommt dann die Erscheinung 
sekundarer Adduktion und dadurch bewirkte Medianstellung des Stimmbandes 
hinzu. Im Hóhepunkte dieser Starre wird das Stimmband weder bei Inspi- 
ration abduziert, noch bei Phonation adduziert.

*) Breslauer arztl. Wochenschr. 1880, Nr. 2 u. 3. — *) Archives of Laryngol.
2 (1881). — 3) Traube, Góschens deutsche Klinik 1860, Nr. 11 u. 1861, Nr. 27. —
4) Arch. f. Laryngol. 4 (1897). — s) Ebenda 11 (1901). — 6) Schech, 1. c.
H. Krause, Arch. f. Pathol. 98; 102. Verhandl. Physik. Gesellsch. Berlin 1883/84.
Wagner, Arch. f. Pathol. 120. X. Internat, med. KongreB 4, 191.'— 7) Semon
u. Horsley, Brit. Med. Journ. 1886.

Im dritten Stadium endlich, in dem die Funktion des Recurrens yollig 
erlischt, sind sowohl die Adduktoren wie die Abduktoren gelahmt, und das 
Stimmband steht in einer schragen Mittelstellung, etwa 2 bis 3 mm von der 
Mittellinie entfernt; man nennt diese Stellung mit y. Ziemssen die „Kadaver- 
stellung“, obgleich, wie oben erwahnt (S. 699), bei der Leiche auch andere 
Stellungen (Adduktion) yorkommen (Neumayer4), Fein5).

Wahrend iiber die Tatsachen, in erster Linie also iiber die allmahliche 
Veranderung des Lahmungszustandes, hinreichende Einigkeit der Autoren 
herrscht, ist das hinsichtlich der theoretischen Deutung und der Auffassung 
der Symptome nicht der Fali. Wohl die meiste Zustimmung findet, nament
lich unter den Laryngologen, die Auffassung von Semon, nach der im ersten 
Stadium der Recurrenslahmung tatsachlich nur der Posticus gelahmt wird, 
im zweiten Stadium dann sekundare Kontraktur der Adduktoren hinzukommt, 
die schliefilich im dritten Stadium der Lahmung aller vom Recurrens ver- 
sorgten Muskeln, also auch der Adduktoren, Platz macht.

Zu bemerken ist zunachst, dafi auch bei Tieren nach Durchschneidung 
eines Recurrens zunachst noch Schragstellung des Stimmbandes besteht, die 
erst nach einiger Zeit durch Adduktion in Medianstellung iibergehen kann6). 
Zu erklaren bleibt, 1. warurn bei pathologischer Recurrenslahmung der 
Posticus zuerst leidet, und 2. wodurch die spatere Medianstellung in solchen 
Fallen und auch im Tierexperiment bedingt ist.

In ersterer Hinsicht hat man eine grófiere Hinfalligkeit des M. crico
arytaenoideus posticus oder seines Neryen behauptet7) und auf dessen friihes 
Absterben nach dem Tode oder nach Recurrensdurchschneidung hingewiesen. 
Wie oben erwahnt (s. S. 708), ist aber erstens diese Angabe nicht unbestritten, 
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und ist es zweitens keineswegs sicher, ob dieses friihere Absterben, wenn es 
tatsachlich eintritt, durch eine spezifische Eigenart jenes Muskels (oder seines 
Neryen) bedingt ist. Ich móchte hierfiir nicht mehr ais eine gewisse Wahr- 
scheinlichkeit gelten lassen, wahrend die besondere Empfindlichkeit der 
Posticusnerven bei Erkrankungen nach dem Urteil der Kliniker sichergestellt 
zu sein scheint.

Grabower1) glaubte die gróBere Vulnerabilitat des Posticus durch eine 
besondere Eigenart seiner motorischen Nervenendigungen begriinden zu 
konnen, hat diese Ansicht indessen, wie du Bois-Reymond2) und 
Katzenstein2) mitteilen, wieder verlassen. Ewalds Vermutung, dali der 
Posticus fiir besonders prazise und fein abgestufte Wirkung zum’Zwecke 
des musikalisch reinen Singens eingerichtet sei und darum auch besonders 
schnell absterbe, wurde schon oben erwahnt. Wie gerade der hauptsachlichste 
Abduktor fiir diese Funktion in Betracht kommen sollte, ist nicht recht klar.

*) Arch. f. Laryngologie 7, 143. — s) Ebenda 14, 13. — 3) Ebenda 6, 
339. — 4) Beziiglich der Literatur im einzelnen und der von den yerschiedenen 
Autoren geauBerten Ansichten vgl. das zitierte Werk von Onodi, die Arbeiten 
von Kuttner und Katzenstein, du Bois-Reymond und Katzenstein u. a. 
Hier konnen nur die wichtigsten Punkte erwahnt werden. —• 5) Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1892, S. 163.

Bemerkt móge noch werden, daB Grossmann3) meinte, eine reine 
Posticuslahmung in dem Sinne, wie sie nach dem Rosenbach-Semonschen 
Gesetz ais erstes Stadium der Recurrenslahmung auftreten solle, habe noch 
niemand gesehen. Andere Autoren berichten aber iiber solche reinen Falle 
in groBer Zahl.

Die Hauptdiskussion kniipft sich an das zweite Stadium, in dem nach 
Semon und der Mehrzahl der Laryngologen 4) die ihres Hauptantagonisten 
beraubten Adduktoren in sekundare Kontraktur, also eine spastische Tonus- 
erhóhung geraten sein sollten, wahrend Grossmann (1. c.), eine Hypothese 
Wagners aufnehmend, in diesem Stadium schon den Ausdruck der totalen 
Recurrenslahmung sieht und das dritte Stadium — Kadayerstellung — auf 
hinzutretende Lahmung des IR. cricothyreoideus bezieht. Wagner und 
Grossmann lassen also die Medianstellung des Stimmbandes der gelahmten 
Seite durch die Wirkung des Cricothyreoideus bedingt sein. Dafiir schien zu 
sprechen, daB Durchschneidung des N. laryngeus sup. die experimentell 
erzeugte Medianstellung sofort verschwinden und in Kadayerstellung uber- 
gehen laBt. Die Móglichkeit, durch Cricothyreoideusreizung die Stimmbander 
etwas zu adduzieren, geben selbst Gegner der Wagner-Grossmannschen 
Auffassung zu, wie Onodi, Kuttner und Katzenstein; in Krauses Beob
achtung einer Adduktion ais Erfolg zentripetaler Reizung des Recurrens 
kónnte man auch den beim langsamen Absterben des Recurrens wirksamen 
Reiz finden, der die Medianstellung herbeifuhrte.

Sehr gewichtige Tatsachen sprechen aber gegen Grossmanns An
schauung. Vor allem geht die experimentell erzeugte Medianstellung zuruck, 
auch wenn nicht der Superior durehsehnitten, sondern nur die Kehlkopf- 
schleimhaut cocainisiert wird (v. Mering5) und Zuntz5). Es ist also gar 
nicht die Entnervung des Cricothyreoideus, die die Kadayerstellung herbei- 
fiihrt, sondern die Lahmung der sensiblen Endigungen in der Schleimhaut. 
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Krauses1) Beobachtung der Adduktion bei zentripetaler (elektrischer) Recurrens- 
reizungist yon Burger 2)bestritten worden, allerdings, wie Bur kart 3)vermutet, 
nur wegen zu tiefer Narkose der Versuchstiere Burgers. Die nachhaltigste, 
bis zu fiinf Tagen dauernde Medianstellung erzielte Krause4), wenn er am 
Recurrens einen chronischen Reiz setzte, indem er ihn auf ein Stiick Kork 
aufband. Gegen die Auslósung der Adduktion durch zentripetalen Recurrens- 
reiz ist geltend gemacht worden, daB sie auch erfolgt, wenn man den Neryen 
durch langsame Abkiihlung ausschaltet (Frankel5) und Gad5). Ob es 
berechtigt ist, hierbei von einer vollig reizlosen Ausschaltung zu sprechen, 
wie es geschehen ist, scheint mir immerhin zweifelhaft. Die Autoren be- 
richten, dafi bei zu starker oder zu langer Abkiihlung Kadaverstellung eintrat, 
und glauben bei maBiger Abkiihlung nur die Posticusfasern auszuschalten, 
nicht aber einen Krampf der Adduktoren zu erzeugen. Wenn letzteres un- 
bedingt zuzugeben ist, so liegt doch die Mbglichkeit einer anhaltenden leisen 
Reizung und dadurch bedingter Tonuserhbhung vor, die aus unbekannten 
Griinden ebenso wie bei dem Krausesehen Versuch vorzugsweise die Adduk
toren betrifft.

') Berlin, klin. Wochenschr. 1892. — s) Ebenda. — 3) Ebenda. — 4) Arch. f. 
Pathol. 98 u. 102. — 6) Zentralbl. f. Physiol. 3 (1889). — 6) Ebenda 3 (1897). — 
?) Grabower, Arch. f. Laryngol. 7, behauptet, auch nach Posticusabtragung trete 
Medianstellung ein. — 8) Arch. f. Laryngol. 14. — 9) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 
1901, S. 513.

Von hohem Interesse ist der yon Grossmann6) angestellte Vergleich 
der Ausschaltung des Posticus durch Recurrensdurchschneidung mit der ein- 
oder beiderseitigen Exstirpation des Muskels selbst. Im letzteren Falle ist 
noch Abduktion bei Inspiration Zu bemerken, wie auch du Bois-Reymond 
und Katzenstein (1. c.) bestatigen (durch Wirkung des Cricoarytaenoideus 
lateralis und des Arytaenoideus transwersus). Medianstellung tritt nicht ein7); 
bei beiderseitiger Muskelabtragung ist Dyspnoe vorhanden, doch nicht so 
stark wie bei Recurrensdurchschneidung.

In den bisher erwahnten Yersuchen war es nicht gelungen, im Tieryer- 
such eine lange anhaltende Medianstellung des Stimmbandes zu erzielen; die 
einfache Recurrensdurchschneidung ergab, wenn uberhaupt, dann nur bald 
yoriibergehende Adduktionsstellung. Neuerdings haben nun du Bois-Rey
mond8) und Katzenstein8) in der Durchschneidung des Vagus unterhalb 
des Recurrensabganges ein Mittel gefunden, um nach yorheriger Abtragung 
des Jf. cricoarytaenoideus posticus anhaltende, fast ybllige Medianstellung zu 
erzielen. Schon friiher9) hatten sie dieDurchschneidung der Lungenaste von 
deutlicher Einschrankung der respiratorischen Glottisveranderungen gefolgt 
gesehen. Wird nun diese Operation an die Ausschaltung des Posticus an- 
geschlossen, so folgt auf das Semonsche erste Stadium der Recurrenslahmung 
das zweite, wie es bisher experimentell nicht zu erreichen war. Nach der 
Ansicht der genannten Autoren, denen ich zustimme, ist in ihrem Operations- 
erfolg derjenige Fali gegeben, der der Recurrenslahmung durch Geschwiilste 
entspricht: Die Fasern zum Posticus haben — das muB angenommen werden 
— zuerst gelitten, Lahmung des Posticus ist eingetreten, die Schadigung der 
Lungenfasern schadigt den inspiratorischen Erweiterertonus, und die adduk- 
torische Komponentę des Cricothyreoideus und des Thyreoarytaenoideus mit 
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ihrem ungeschadigten Tonus kommt (ohne daB eine sekundare Kontraktur 
anzunehmen ware!) voll zur Geltung. Wo also, wie in den Semonschen 
Fallen, von Kehlkopfmuskeln nur der Posticus allein gelahmt war und 
doch Medianstellung bestand, ist es nach diesem Befunde von du Bois- 
Reymond und Katzenstein wahrscheinlich, daB eine Schadigung der 
zentripetalen Lungenfasern zugleich yorlag. Nicht ausgeschlossen ist natiir- 
lich, daB beim Menschen die Verhaltnisse etwas anders liegen ais beim Hund, 
und daB deshalb auch andere zentripetale Fasern, wenn sie gleichzeitig mit 
den Posticusfasern (oder nach diesen) geschadigt wurden, das Stimmband in 
Medianstellung bringen.

Es ist, wie man sieht, noch yieles von den Tatsachen und ihrer Deutung 
kontrovers. Sichergestellt scheinen mir auf diesem vieluinstrittenen Gebiete 
folgende Punkte:

Ausschaltung eines J£ cricoarytaenoideus posticus allein bewirkt nicht 
Medianstellung der Stimmlippe.

Durchschneidung des N. recurrens bewirkt hóchstens einige Tage an- 
haltende Medianstellung, und zwar um so sicherer und langer, je mehr das 
zentrale Stiick des Neryen chronischen Reizungen ausgesetzt ist.

Eine lange dauernde Medianstellung und ein Analogon des zweiten Sta- 
diums der Recurrenslahmung laBt sich beim Hunde experimentell erzielen 
durch Ausschaltung des Posticus und Durchschneidung des Vagus unterhalb 
des Recurrensabganges. Sie ist nicht auf einen Reizungszustand, sondern 
mindestens teilweise auf kombinierte Ausfallserseheinungen zuriickzufiihren. 
Dementsprechend scheint es mir nicht mehr sachgemafi, wenn man die 
Medianstellung ais durch Kontraktur der Adduktoren erzeugt bezeichnet, in
sofern man unter Kontraktur eine durch abnorm starken Tonus erhaltene 
Dauerkontraktion versteht.

4. Die Zentralorgane der Kehlkopfii)nervation.
Man hat yiel dariiber gestritten, ob die Kehlkopffasern im Vagus aus 

den eigentlichen Vaguskernen stammen, oder aus dem Accessorius kommen.
Wahrend friiher auf Grund der Yersuche von Schech1) die Meinung 

yorherrschte, daB der Accessorius die Quelle der Kehlkopffasern sei, nimmt 
man jetzt fast allgemein an, daB die Fasern aus dem motorischen Vaguskern 
stammen. Besonders Grabower2) konnte dies in sorgfaltigen Untersuchungen 
feststellen; derselbe zeigte auch, daB die Kerne der beiden Neryen keineswegs 
ineinander iibergehen. Einzelne reine pathologische Falle kamen zur Hilfe, 
z. B. einseitige Recurrenslahmung bei Tabes, mit degenerierten Vaguswurzeln, 
aber intakten Accessoriuswurzeln. Wenn Stimmlippenzuckung mit Zuekungen 
der vom Accessorius inneryierten Nackenmuskeln zusammenfallt, liegt die 
Ursache in Reizzustanden am Foramen jugulare. Grossmann3), Onodi (1. c.), 
Rethi4) und andere treten gleichfalls fiir dieVagusnatur der Kehlkopfneryen ein.

*) Zeitschr. f. Biol. 9 (1873). — 2) Zentralbl. f. Physiol. 3 (1889); Arch. f.
Laryngol. 2. — 3) Sitzungsber. d. Kaiserl. Akad. Wien 98 (1889/90). — 4) Ebenda 
1893. — 5) Arch. f. Laryngol. 16. — ') Ebenda.

Der Sympathicus sollte nach Onodi (1. c.) und Broeckaert5) motorische 
Wirkung fiir die Kehlkopfmuskeln haben. P. Schultz6) bestreitet das aber
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aufs bestimmteste. Onodi kónnte durch Stromschleifen getauscht worden sein. 
Jedenfalls miiBte die Behauptung, dafi ąuergestreifte Muskeln vom Sympathi
cus innerviert seien, mit sehr gewichtigen Beweisen gestiitzt werden. Solche 
fehlen bis jetzt.

Ein Rindenzentrum fiir die Kehlkopfbewegungen hat H. Krause1) 
gefunden, es liegt im G-yrus praefrontalis (praecrucialis) des Hundes. Ein
seitige Reizung dieses Gebietes bewirkt doppelseitige Stimmbandadduktion. 
Nach einseitiger Exstirpation dieses Zentrums verfolgte Krause die degene- 
rierten Faserziige und fand sie durch das Corpus mamillare yerlaufend. 
Dieses Krausesche Zentrum ist seitdem yielfach bestatigt worden (Semon2)

') Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1884. — ') Deutsche med. Wochenschr. 1890. —
8) Brit. med. Journ. 1890. — 4) Arch. f. Laryngol. 2. — 5) Arch. f. (Anat, u.)
Physiol. 1905, S.398. — 6) Proc. Roy. Soc. 58 (1895) u. Brit. med. Journ. 1895. —
7) Flandr. med. 2 (1895). — 8) Arch. f. Laryngol. 2 (1897). — 9) Neurol. Zentralbl.
1894 und Berlin, klin. Wochenschr. 1894.

und Horsley2), Mott3), Onodi (1. 
Russel6), Broeckaert7). Nicht be
statigt hat sich die Angabe, daB nach 
Exstirpation jenes Rindenteiles die 
Hunde stumm wurden. Selbst beim 
groBhirnlosen Hunde ist noch Phonation 
móglich (Goltz). Hóchstens auf einige 
Wochen fehlt die Stimme, zuweilen bleibt 
die Operation fast ganz ohne Wirkung 
auf die Phonation (Klemperer, 
Katzenstein, Onodi). Katzenstein 
(1. c.) fand noch ein zweites Zentrum 
in der zweiten Windung, auBerdem ein 
Rindenfeld fiir die Zunge, Gaumen und 
Lippen (s. Fig. 119).

Abduktion, also Glottiserweiterung, 
ist beim Hunde von der Hirnrinde aus 
nicht ohne weiteres zu erhalten, viel-

c.), Klemperer4), Katzenstein5),

Die Kehlkopfzentren im Hundegehirn 
(nach Katzenstein).

a Ansicht von oben. b Ansicht von der Seite.
1 Krausesches Kehlkopfbewegungszentrum. 2-\- 
neues Rindenfeld fiir die gleichseitige Halfte 
der Zunge, den Lippenwinkel, den weichen 
Gaumen. 3 neues Kehlkopfbewegungszentrum 

in der zweiten Windung.
mehr erst, wenn die peripheren Ver- 
engererneryen durehsehnitten sind. Dann bekommt man, wie schon ohne 
diese MaBregel bei der Katze (Semon und Horsley), auch beim Hunde 
abduktorische Wirkungen (R. Russel).

Sehr auffallend ist die von Klemperer8) festgestellte Tatsache, daB Ab- 
szesse, in der Gegend des Krauseschen Zentrums kunstlich erzeugt, keinerlei 
merkbaren EinfluB auf Stellung und Bewegung der Kehlkopfmuskeln haben.

Ob es ein phonatorisches Zentrum gibt, das die gesamte 
Stimmbildung beherrscht und jedenfalls subcortical liegen miiBte, ist 
nicht einwandfrei festgestellt. Die Atmungsbewegungen des Kehl
kopfes haben ihr Zentrum im Kopfmark. Grossmann hat dessen 
Lagę genauer festgestellt (beim Kaninchen und Hund), indem er Quer- 
schnitte durch das Kopfmark machte, welche bis zum breitesten Teil der 
Rautengrube abwarts gehen konnten, ohne daB die respiratorischen Be
wegungen erloschen. Onodi9) glaubt ein spezielles, vom Atmungszentrum 
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getrenntes Phonationszentrum in der hinteren Vierhugelregion feststellen zu 
kónnen. Bei Durchschneidung des Hirnstammes oberhalb dieser Stelle findet 
er Phonation noch móglich, nicht aber bei Durchschneidung unterhalb. 
Klemperer1) sprach sich gegen, Bechterew2) fiir dieExistenz des Onodi- 
schen Zentrums aus. Iwanow3) sah bei Reizung der hinteren Yierhiigel- 
gegend denselben Erfolg wie bei Reizung des Krausesehen Rindenzentrums. 
Die Auslósbarkeit von Stimmaufierung durch Reizung an diesen oder tieferen 
Stellen des Hirnstammes steht also aufier Zweifel, beweist aber meines Er- 
achtens nicht die Existenz eines besonderen Phonationszentrums an jener 
Stelle. Ich finde keinen Beweis dafiir, dali die bei der Atmung, beim Husten 
und dergleichen den Kehlkopf beherrschenden Zentralstellen nicht auch 
zur Inneryation bei der Stimmbildung ausreichen sollten, zum mindesten bei 
Tieren mit ihren oft recht wenig modulationsfahigen Stimmen. Notwendig 
erscheint aber nach Analogie anderer Organfunktionen eine corticale Ver- 
tretung des Kehlkopfes (namentlich bei hóheren Saugetieren), wie wir sie in 
Krauses Zentrum kennen. Dafi dessen Abtragung die Phonation nicht 
hindert, ist nicht merkwiirdig, sondern steht mit der sonstigen Funktion der 
Rindenzentren in gutem Einklang. Wir werden weder die Auslósung, noch 
die Koordination der Phonationsbewegungen in der Rinde suchen, sondern 
nur die Verkniipfung mit den iibrigen Rindenfunktionen sensorischer und 
assoziatiyer Art. Ob fiir die immerhin recht komplizierte Leistung der 
Koordination der Stimmbildungswerkzeuge das Zentrum der Atmungsbewe- 
gungen geniigt, wie es auch die niederen Sauger besitzen, oder ob speziell 
beim Menschen ein besonderes koordinatorisches Zentrum im Sinne Onndis 
hinzukommt, wird erst noch zu ermitteln sein (vgh hierzu auch dieses Hand
buch 1, 29 ff. und 4, 349 f.). Fiir erwiesen halte ich seine Existenz nicht.

5. Die Kehlkopf reflexe.
Die hauptsachlichsten Reflexbewegungen am Kehlkopf sind folgende:
1. Der Stimmritzenschlufi bei Reizung des Kehlkopfinnern oberhalb der 

Stimmbander, wodurch das Eindringen fester, fliissiger oder gasfórmiger 
irritierender Substanzen yerhindert wird.

2. Der Hustenreflex, der eintritt, wenn Reize der yorerwahnten Art an- 
haltend oder besonders intensiy einwirken, sowie wenn irritierende Stoffe die 
Glottis schon passiert haben.

3. Der Kehlkopf-KehldeckelyerschluC, kombiniert mit GlottisschluC bei 
Beginn des Schluckaktes.

Die Erregbarkeit der zentripetalen Kehlkopfneryen und ihrer Zentren ist 
eine hohe und zugleich sehr ausdauernde. Die Kehlkopfreflexe iiberdauern 
den Cornealreflex in der Narkose (Semon und Horsley4). Die hintere 
Wand des Kehlkopfes und der Luftróhre ist empfindlicher ais die yordere 
(Stoerk6), Semon und Horsley4), Semon6).

Die Reflexe unter 1 und 2 werden hauptsachlich yom Kehlkopf selbst

*) 1. c. — 2) Neurol. Zentralbl. 1895. — 8) Ebenda 1899. — 4) British med.
Journ. 1886. — 5) Wiener med. Wochensehr., Nr. 25, 1876. — 6) Monatssehr. f. 
Ohrenheilk., Nr. 6, 1879.
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aus zur Auslósung gebracht, der Reflex unter 3 dagegen von Stellen hóher 
oben, im Schlunde und Rachen. Die unter

4. zu nennenden Atmungsreflexe endlich werden von weiter entfernten 
Stellen ausgelóst, von denselben Stellen, wie die iibrigen Atmungsbewegungen, 
mit denen die respiratorischen Kehlkopfbewegungen in Koordination stehen. Auf 
diese braucht hier nicht naher eingegangen zu werden. Erinnert sei daran, dafi 
nach Erfahrungen von Semon nur der kleinere Teil der untersuchten Personen 
bei ruhiger Atmung respiratorische Stimmbandbewegung zeigt (s. o. S. 709).

5. Sogenannte „perverse“ Stimmbandbewegungen, inspiratorische Ad
duktion, exspiratorische Abduktion fanden Grossmann1) beim Kaninchen, 
Kreidl2) beim Kaninchen und Affen, wenn sie kunstliche Atmung durch 
Lufteinblasung machten. Vagusdurchschneidung hob diesen Reflex auf.

6. du Bois-Reymond3) und Katzenstein3) bestatigten das Vor- 
kommen dieses Reflexes, fanden es auch beim Hunde und entdeckten ferner 
einen Reflex von der Thoraxwand auf die Stimmbander. Kunstliche Atmung 
durch Thoraxkompression lóst inspiratorisch Erweiterung, exspiratorisch Ver- 
engerung der Glottis aus, unabhangig von der Integritat desVagus und auch 
bei kollabierten Lungen. Durchschneidung des unteren Halsmarks aber hebt den 
Reflex auf. Mafigebendist die Stellung, nicht die Bewegungsrichtung des Thorax.

Nur flilchtig erinnert sei daran, dafi Reizzustande in ganz fernen 
Organen, wie besonders den Genitalien, zumal beim Weib, auf den Kehlkopf 
reflektiert werden in Gestalt von sog. Reflexempfindungen. Wahrscheinlich 
funktionieren hierbei vasomotorische Neryen im Sympathicusgebiet ais Ver- 
mittler der Reizfortpflanzung.

6. Die bilaterale Symmetrie der Kehlkopfinnervation.
Unter normalen Bedingungen erfolgen alle Stimmbandbewegungen durch- 

aus symmetrisch, und es konnte scheinen, ais ob dies durch eine organisch be- 
griindete Einheitlichkeit der Inneryation von einem unpaarigen Zentrum aus 
bedingt und die bilaterale Symmetrie daher ais eine unlósbare anzusehen ware. 
Sem on (Handbuch d. Laryngol. 1, 621) hat sich in der Tat in diesem Sinne aus- 
gesprochen, und die von Treupel4) behauptete Móglicnkeit einseitiger Stimm- 
bandinnervation bestimmt abgelehnt, mit dem Hinweis darauf, dafi auch die 
Rippen- und Zwerchfellatmung bilateral sei und nicht willkurlich auf eine 
Seite beschrankt werden konne. Letzteres ist nicht richtig; willkurlich die 
Atembewegungen auf einer Seite starker, auf der anderen schwacher zu machen, 
gelingt manchen Menschen, besonders wenn ein einseitiger Sehmerz bei der 
Atmung auftritt. Katzenstein5) berichtet von sich, dafi er yorwiegend 
einseitige Atmung ausfuhren konne. Derselbe Autor erwahnt einen Muskel- 
kiinstler, der auf seine Veranlassung einseitige Stimmbandbewegung erlernte.

Auch durch Rindenreizung kónnen einseitige Bewegungen ausgelóst 
werden, wie Masini6) zuerst im Gegensatz zu allen anderen Untersuchern

') Sitzungsber. K. Akad. Wien 98, Abt. III, 1888. — s) Ebenda 1897. — 8) Arch. 
f. Laryngol. 14, 1. Heft. — 4) Die Bewegungsstórungen im Kehlkopf bei Hyste- 
rischen. Jena 1895 und: Berlin, klin. Wochenschr. 1895. — 5) Verhandl. physiol. 
Gesellsch. Berlin, 20. Marz 1905. — 6) Physiol. Obsery. on human voice, Proc. Roy. 
Soc. London 7, 399, 1855 und Obseryations physiologiąues sur la voix humaine 
1855, 2. Aufl. 1861.
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behauptet hatte (Adduktion auf der Gegenseite). Katzenstein (1. c.) hat 
dies neuerdings fiir die Krausesche Rindenstelle, wie auch fur die von ihm 
selbst entdeckte zweite Zentralstelle in der zweiten Hirnwindung (beim 
Hunde) nachgewiesen. Die Wirkung der Rindenreizung war in einzelnen Fallen 
gleichseitig, in anderen gegenseitig. Auch Reflexe durch Beriihrung der 
Kehlkopfschleimhaut (Adduktionsbewegung auf der gereizten Seite) sind ein- 
seitig, wenn die Reizung nicht gerade in der Mittellinie erfolgt. Beim 
Menschen wirkt der Beriihrungsreflex nur dann einseitig, wenn die Empfind
lichkeit durch Cocain etwas abgestumpft ist (Katzenstein).

Die bilatęrale Symmetrie ist also zwar bei der normalen Funktionsweise 
des Kehlkopfes stets gewahrt, aber nicht unlósbar.

VI. Die Beobachtung des Kehlkopfes im Leben.
Infolge der geschiitzten Lagę des Kehlkopfes ist es nicht ganz leicht, ihn, 

und vor allem die Stimmbander intra vitam zu Gesicht zu bekommen. Im Tier- 
versuch hat man haufig den Kehlkopf von oben her, durch Ablósung seiner Ver- 
bindungen zum Zungenbein, operativ sichtbar gemacht oder auch, was leichter 
und schonender den Anblick der Stimmbander yerschafft, von unten her, indem 
die Trachea entweder ganz durchsehnitten wird oder von vorn ein Fenster in sie 
geschnitten wird.

Ohne operativen Eingriff den Kehlkopf am lebenden Menschen oder Tier zu 
beobachten, versuchten Senn (1827), Babington (1828), Trousseau und Belloc 
(1837), Liston (1840), Warden (1844) u. a. ohne oder mit nur vereinzeltem 
Erfolg, wahrend 1854 der Gesanglehrer Manuel Garcia1) 1854 in London erfolg- 
reiche Beobachtungen mit einem das Sonnenlicht reflektierenden Spiegelchen an sich 
und anderen ausfiihrte und zum Studium der Kehlkopfbewegungen benutzte. Un- 
abhangig von Garcia fiihrte 1857 Turek in Wien die Laryngoskopie zum arzt- 
lichen Gebrauch ein. Czermak vervollkommnete gleich darauf die Methode und 
erweiterte ihre Anwendbarkeit.

Bei der gewóhnlichen Laryngoskopie wird durch einen Hohlspiegel Licht in den 
Rachen des zu Untersuchenden geworfen; in der Gegend des Zapfchens werden die 
Strahlen durch einen kleinen an diinnem Stiel gehaltenen Planspiegel annahernd 
recbtwinkelig nach unten abgelenkt. Die Brennweite des Hohlspiegels ist so gewahlt, 
daB eine reelle verkleinerte Abbildung der Lichtąuelle (die nicht zu klein sein darf) 
in der Ebene der Glottis entsteht. Eine zentrale Durchbohrung des Hohlspiegels 
gestattet dem Untersucher, in gleicher Richtung hineinzublicken, in der das Licht 
einfallt. Einige Bilder vom Kehlkopf bei der Phonation s. u. Tafel II.

Durch die Spiegelung erscheint das, was am Kehlkopf vorn ist (Schild- 
knorpelende der Glottis), oben, was hinten ist (Stellknorpelende), unten. Rechts 
und links sind nicht vertauscht. Was der Untersucher im Bilde rechts sieht, liegt 
auch im Korper des Untersuchten rechts vom Untersucher aus; vom Untersuchten 
aus natiirlich links. Denkt man sich aber den im Spiegelbild gesehenen Kehlkopf 
zu einem ganzen Menschen erganzt, so wiirde das rechte Stimmband des Spiegel- 
bildes das linkę des ganzen Menschen sein (Hirschberg2).

Da man unwillkiirlich umgekehrte Lagę des Bildes erwartet (den hinteren 
Teil des Kehlkopfes oben liegend) und infolgedessen der Anfanger leicht des- 
orientiert werden kann, konstruierte Katzenstein3) eine kleine Vorrichtung zur 
doppelten Spiegelung, die das Bild in der erwarteten Lagę zeigt („Orthoskopie“ des 
Kehlkopfes).

') Physiol. Observ. on human voice, Proc. Roy. Soc. London 7, 399, 1855 und 
Observ. physiol. sur la voix humaine 1855, 2. Aufl. 1861. — 2) Berlin, klin. Woch. 
1877, S. 73; Virchows Arch. 69, 146. — “) Berlin, klin. Wochenschr. 1896, Nr. 16; 
Arch. f. Laryngol. 4, 179.
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Unter „Autoskopie“ des Kehlkopfes versteht man ein von Kirstein1) 
empfohlenes und mehrfach verbessertes Verfahren, den Kehlkopf ohne Spiegel 
direkt zu betrachten, wozu die Zunge rinnenfbrmig eingedriickt und die Epiglottis 
aufgerichtet werden muC. Man erhalt dabei, da binokular beobachtet werden kann, 
ein korperliches Bild des Kehlkopfes.

’) Die Autoskopie, Berlin 1896; und Therapeut. Monatshefte 1896, Juli. —
2) Miinch. med. Wochenschr. 1893, Nr. 6. — “) Zentralbl. f. d. med. Wissenseh.
1878. — 4) Arch. f. Laryngol. 7, 148, 1898. — 5) Ebenda 7, 1, 1898. — 6) M. Scheier,
ebenda 7 (1897) und Deutsche med. Wochenschr. 1897; ferner Barth u. Grun-
mach, Arch. f. Laryngol. 19, 3. — 7) Arch. gen. d. mód. 1848 u. 1849. — 8) Arch.
f. d. ges. Physiol. 9 (1874).

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Zur Messung im laryngoskopischen Bild sind verschiedene Methoden angegeben 
worden (vgl. die Fachschriften). Speziell zur Messung der Glottisweite bei Tieren 
hat sich Exners Laryngometer bewahrt (bescbrieben bei Grossmann, Arch. 
f. Laryngol. 6), ferner auch Museholds Apparat (Deutsche med. Wochenschr. 1893).

Bei sehr kraftiger Beleuchtung mit Bogenlicht laJ3t sich das reelle Bild des 
Kehlkopfinnern in betrachtlicher VergróBerung projizieren. Kilian* 2) hat eine 
dazu geeignete Vorriclitung konstruiert, mittels dereń ausgezeichnete Bilder einem 
ansehnlichen Auditorium gezeigt werden konnen.

Zur Beobachtung der Schwingungsform der Stimmlippen niitzlich und meines 
Eraehtens noch nicht geniigend ausgenutzt ist die stroboskopische Methode. 
Oertel3), Spiess4), Musehold5) u. A. haben sie verwertet und Apparate dazu an
gegeben. Fiir Laboratoriumsversuche kann ich folgende sehr einfache Methode 
empfehlen. Die Strahlen einer Projektionsbogenlampe werden stark konvergent 
gemacht. Der Schnittpunkt der Strahlen fallt in die Botationsebene einer runden 
Metallscheibe mit Schlitzen oder Lochem (die Schlitzbreite darf l/!0 der Zwischen- 
raumsbreite niclit iibersteigen), die am besten durch einen Elektromotor mit regulier- 
barem Widerstand gedreht wird. Jenseits der stroboskopischen Scheibe werden die 
wieder divergierenden Strahlen auf einem Stiickchen Mattglas aufgefangen, das 
dann ais Lichtąuelle fiir gewóhnliche Laryngoskopie dient. Noch heller wird das 
Bild, wenn man statt des Mattglases eine Konvexlinse setzt, dereń Abstand von 
der rotierenden Scheibe gleich ihrer Brennweite ist. Die rotierende Schlitzscheibe 
kann vom Untersucher mittels eines Gummischlauches sirenenartig angeblasen 
werden, und der Untersuchte hat die Aufgabe, den betreffenden Ton nachzusingen. 
Auch reelle Abbildung eines Nernststabchens in der Ebene der rotierenden Scheibe 
gibt ein sehr gutes Licht zur Beobachtung.

Neuerdings hat man aueh die Bontgenstrahlen mit Erfolg benutzt, um die 
Stellung des Kehlkopfes, Kehldeckels, der Zunge und des Gaumens zu erforschen “).

VII. Die Taschenbander (falschen Stimmbander) und der 
Morgagnische Ventrikel.

Die Taschenbander sind Schleimhautwiilste, die reichlich Schleim driisen 
eingelagert enthalten. Eine eigene selbstandige Motilitat haben sie nicht, 
sie erhalten vielmehr nur Ausstrahlungen von Muskelziigen des Kehlkopfes 
(HI. thyreoarytaenoideus ext.). Dementsprechend ist eine Funktion der Taschen
bander ahnlich der der Stimmbander nicht anzunehmen. Stark aneinander 
angenahert werden sie nur zu Zeiten, wo die Stimmritze fest geschlossen ist, 
namlich bei der allgemeinen Verengung des Introitus beim Schluckakt. DaB 
sie sich zur Tonbildung aneinanderlegen und durch ihre Schwingungen die 
Kopfstimme erzeugen (Segond 7), Kilian 8) u. a.) ist unbedingt ausgeschlossen, 
weil man auch bei Falsettbnen mit dem Spiegel die wahren Stimmbander 
sieht. Auch dafi die Taschenbander beim Falsett auf die Stimmbander bis
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11. aryepigl.
C. thyr.
2
M. thyreoaryt.

M. thyreoaryt. 
vocal.

C. cricoid.

Frontalschnitt des Kehlkopfes, vordere Halfte, 
von innen (nach Henle-Merkel).

Querschnitt der Mm. thyreoarytaenoidei. 1 Wulst 
der Epiglottis. 2 Ventriculus laryngis. 3 Appen- 
<lix desselben. 4 Plica rentricularis. 5 Plica 

rocalis.
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zur Beriihrung herabgezogen werden, wie einige ’) wollen, ist nicht wahr
scheinlich. Man dachte sich die Wirkung so, daB hierdurch der schwingungs- 
fahige Teil verkleinert wird, oder daB durch Beriihrung der Stimmbander in 
einer ihrem Rande parallelen Linie kunstliche Knotenlinien erzeugt werden, wie 
der beruhrende Finger die Saite in Flageolettónen schwingen laBt. Letzteres 
ist bestimmt nicht móglich, weil man, wie Oertel (s. u. S. 740) zeigte, auch 
die sogenannten „Knotenlinien11 laryngoskopisch sieht, sie also nicht bedeckt 
sein kónnen. (Vgl. ubrigens iiber diese unrichtige Bezeichnung unten S. 741). 

Hyrtl (Lehrbuch d. Anat., 17. Aufl. 1884, S. 747) glaubte, die Taschen
bander kónnten den Schall durch Mitschwingen verstarken. Von mehreren 

Autoren2) wird angegeben, daB bei 
Lahmungen eines Stimmbandes das 
funktionsfahige sich zur Stimmbildung 
an das gegeniiberliegende Taschenband 
anlegen kann. DaB auf diese Weise 
Schall erzeugt werden kann, ist nicht 
zu bezweifeln, ja selbst ein Mitschwingen 
des Taschenbandes im gleichen Rhyth
mus ist nicht ausgeBchlossen. Wissen 
wir doch, daB bei Aneinanderlagerung 
einer intakten und einer gelahmten 
wahren Stimmlippe die letztere im Tempo 
der ersteren mitschwingen kann, trotz 
der so ungleichenElastizitatsverhaltnisse. 

Physiologisch am wichtigsten ist der 
Reichtum an Schleimdrusen, die sich 
gróBtenteils in denVentrikel óffnen und 
zur Feuchthaltung der Stimmbander und 
des Kehlkopfinnern uberhaupt dienen. 
Die durch strómende Luft und die 

yibrierende Bewegung begiinstigen eine rasche Verdunstung und Austrocknung.
Die akustische Bedeutung der Ventrikel kann nicht groB sein. Vor 

allem ist es nicht wahrscheinlich, daB sie irgend einen Eigenton in den Stimm- 
klang hineinbringen, ja nicht einraal, daB sie bestimmte Partialtóne verstarken. 
Der kleine, unregelmaBig von weichen Wanden begrenzte Raum ist dafiir 
nicht geeignet. Weit eher ist das der Fali bei den zu groBen Sacken er- 
weiterten Ventrikelanliangen der Anthropoiden (z. B. Simia troglodyteś) und 
einiger anderer Affen (Briillafie). Die Taschenbander fehlen bei einigen 
Wirbeltieren (Wiederkauer).

Malgaigne8) und yerschiedene Neuere vergleichen den Ventrikelraum 
mit dem Trompetenmundstuck, in dem die schwingenden Zungen freien

’) Mandl, Traite pratiąue etc., p. 273; Stoerk, Klinik d. Krankheiten d. Kehl
kopfes, 8.66, Stuttgart 1876 (zit. nach Griitzner). Katzenstein (Zeitschr. f. 
klin. Med. 62) spricht von einem Auflegen der falschen auf die wahren Stimm
bander beim „Falsett" des Hundes. Schliisse fiir die Stimmphysiologie des Menschen 
diirfen daraus nur mit Vorsicht gezogen werden. — 2) Bruns, Die Laryng. usw., 
Tiibingen 1865; Rossbach, Physiol. u. Path. d. menschl. Stimme, Wiirzburg 1869; 
Stoerk, Klinik d. Krankheiten d. Kehlkopfes 1, 56. Stuttgart 1876. — 3) Arch. 
gćn. med. 25 (1831).
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Bewegungsraum finden sollen. Da weder die Lippen des Trompeters noch die 
Stimmbander schwingende Zungen im eigentlichen Sinne darstellen und nicht 
betrachtlich yor- und zuriickschwingen, scheint mir dieser Vergleich bedeutungs- 
los. AuBerdem kónnten, wenn die Taschenbander fehlten, die Stimmbander 
ja noch freier in der Langsrichtung ausschwingen, falls sie es iiberhaupt taten.

Ich sehe, wie gesagt , die Hauptbedeutung der Taschenbander und Ven- 
trikel beim Menschen in der Schaflung einer geschiitzten, Schleim bereitenden, 
Hóhlung.

VIII. Der Kehldeckel (Epiglottis).
Der Kehldeckel hat die doppelte Funktion, beim Schluckakt den Kehl- 

kopfeingang deckelartig zu schliefien, und zusammen mit der Plica pharyngo- 
epiglottica und Plica aryepiglottica die kleinen Fliissigkeitsmengen, die sich im 
Munde fortwahrend bilden und gegen den Zungengrund hin senken, an dem 
EinflieBen in den Kehlkopfraum zu hindern. Letztere Wirkungsweise ist 
leicht yerstandlich, komplizierter die er ster e. Es kann nicht mehr wie friiher 
dayon die Rede sein, dafi die Epiglottis passiv heruntergedriickt durch den 
Bissen oder heruntergezogen von den Kehlkopf-Kehldeckelmuskeln sich uber 
den am Platze bleibenden Kehlkopf legte, wie eine Brucke. Die scbwachen 
Muskelbiindel, die yom Schildknorpel und den Stellknorpeln zum Kehldeckel 
hinaufziehen, wurden entfernt nicht ausreichen, um einen sicheren VerschluB 
des Larynxeinganges herbeizufiihren; sie dienen yielmehr in der Hauptsache 
dazu, Bindegewebsziigen, mit denen sie yerlaufen, die nótige Widerstands- 
fahigkeit gegen dauernden Zug zu sichern. Innerviert werden der M. thyreo- 
und ar«/epi<77otticws nicht in ganz konstanter Weise, sondern in einzelnen 
Fallen yom Laryngeus sup., in den anderen vom Recurrens (Roemisch1).

EinigermaBen sphinkterahnliche Wirkung auf den freien Rand des Aditas 
laryngis haben diese Muskelziige ja wohl, und insofern beteiligen sie sich 
an dem AbschluB des Kehlkopfes. In der Hauptsache kommt aber letzterer 
dadurch zustande, dafi der Kehlkopf gehoben und vorn iibergeneigt wird 
unter Hebung und Vorwartsbewegung des Zungenbeines, Wirkungen des 
J7. geniohyoideus, mylohyoideus, digastricus und hyoglossus. Der Kehlkopf 
seinerseits wird an das Zungenbein durch den UJ. hyothyreoideus herangezogen. 
Der durch den hyoglossus nach hinten gedriickte Zungenriicken preBt den 
Kehldeckel auf die durch Muskelzug selbst yerengte Kehlkopfóffnung.

Nach Czermaks2) Angaben wird ubrigens beim Schluckakt auch die 
Glottis geschlossen und die falschen Stimmbander werden stark herab- und 
zusammengezogen. Kiinstliches Offenhalten der Glottis hindert aber nicht 
den Schlingakt, so daB also jedenfalls iiber der GlottisyerschluBstelle noch der 
Aditus yerschlieBbar sein muB (Longet3).

Entfernung oder Zerstórung der Epiglottis stórt das Schlingen fester Speisen 
fast gar nicht (Magendie, Longet, Schiff), mehr das yon Fliissigkeiten.

Nach Meltzer4) neigen sich die stark genaherten Stellknorpel beim 
Schlucken so weit yorniiber, daB sie fast den Schildknorpel beriihren.

') Arch. f. Laryngol. 2; vgl. auch Barth, Mechanismus der Kehldeckelbewe- 
gungen, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1905, Suppl. — 2) Moleschotts Untersuch. 
8, 489, 1862 und Ges. Schriften 1 (2), 545, 1879. — 3) Arch. gen. de mód. Paris 
1841; Traite de physiol., 3. ód I, 131 f. — 4) Zentralbl. f. Physiol. 1, 437, 1897.
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Eine Art Kuriosum, jedenfalls eine schwer verstandliche Tatsache, stellt 
das Vorhandensein von Geschmacksempf indlichkeit an der Oberflache 
des Kehldeckels und im Kehlkopfinnern dar. Yerson1), Gottschau2) und 
Michelson3) fanden deutliche Schmeckfahigkeit an der laryngealen Seite 
des Kehldeckels, Dayis4) und neuerdings Kiesow5) und Hahn6) wiesen 
dann iiberzeugend auch Schmeckfahigkeit im eigentlichen Kehlkopf nach. 
Die zur Applikation des Schmeckstoffes dienende Sondę macht zur leichteren 
Kontrolle der Reizstelle an dem bertihrten Punkte durch Methylenblau- 
befeuchtung einen blauen Fleck. Vgl. hierzu dieses Handbuch 3, 623.

l) Sitzungsber. K. Akad. Wien 57 (1868) und Strickers Handbuch der Lehre
v. d. Geweben, 1871. — !) Wurzburger Verhandl., N. F., 15. — 3) Virchows Arch.
123(1891). — 4) Areh. f. mikr. Anat. 14 (1877).— 5) Wurzburger Verhandl. N. F. 15.—
6) Zeitsehr. f. Psych, u. Physiol. d. Sinnesorgane 27, 80, 1901.

iIX. Gaumensegel und Pharynxwand.
Die Bewegungen und Ein stellungen des Gaumensegels erfolgen durch 

die Wirkung eines Muskelsystems, dessen Hauptfaserziige aus Fig. 121 er
sichtlich sind. Einfach ist die Wirkung des M. (azygos) urulae, der in der

Fig. 121. Jf. uvulae

Dens serotin.

Tensor vel. pal.

Hamulus pter.

Levator vel. pal.

M. palatophar.

M. glossopalat.

Tonsilla pal.

Sept. linguae

Darstellung der Gaumenmuskeln (nach Henle-Merkel).
Der harte Gaumen ist stark gehoben; die Zunge ist unmittelbar vor dem Arcus glossopalatinus frontal 
durehsehnitten. t Die an der Riickflache des Gaumens liegenden Muskeln sind mit punktierten Linien 

angegeben.

sagittalen Dimension das Gaumensegel zusammenrafft und speziell das 
Zapfchen hebt. Der Levator veli palatini mit seinen symmetrischen beiden 
festen Punkten rechts und links muB bei Kontraktion die Hauptmasse des 
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weichen Gaumens anheben. Er ist es, der den AbschluB zwischen Rachen- 
und Nasenhohle ermóglicht. Der Tensor wird ihn dabei in den seitlichen 
Partien unterstiitzen. M. glossopalatinus und palatopharyngeus kónnen in der 
Hauptsache ais die Antagonisten jener bezeichnet werden, indem sie unter 
Abflachung ihres bogenfórmigen Verlaufes das Gaumensegel im ganzen oder 
nur dessen freien Rand herabziehen. Die gróBtenteils aus dicht yerwebten 
Aluskelbundeln bestehende Platte andert bei diesen Stellungsanderungen auch 
ihre Dicke in den einzelnen Teilen.

Uber die yergleichende Anatomie und einiges vergleichend Physiologische 
s. Moser, Das Gaumensegel des Menschen, verglichen mit dem der Sauge- 
tiere. Diss. Tiibingen 1868.

Bei ruhiger Atmung hangt das Gaumensegel schlali herunter, und zwar 
legt es sich hierbei im allgemeinen an die Zunge so nahe an, dali die Passage 
durch die Mundhbhle fast yerlegt ist. Bei mir z. B. geht, wenn ich bei 
offenem Munde ruhig atme, fast alle Luft durch die Nase;. Strómung durch 
den Mund ist nicht immer und nur in Spuren nachweisbar. Es gehort eine 
fiihlbare Umstellung des Gaumensegel-Zungenverschlusses dazu, um nach
weisbar Luft durch den Mund strómen zu lassen. Die indiyiduellen Ver- 
haltnisse der Rachenweite, bedingt durch GróBe der Zunge und die Kon- 
figuration des Mundhóhlendaches, sind sehr wechselnde.

Bei der Bildung einer Anzahl von Konsonanten, fiir dereń Klang eine 
Enge im hinteren Teile der Mundhóhle bestimmend ist, legen sich Gaumen
segel und Zungenriicken in mehr oder weniger groBem Umfang aneinander. 
Beim Zapfchen-R z. B. wird beiderseits fester VerschluB gebildet, in der 
Mitte der Zunge aber eine Rinne, die von dem im Luftstrom oszillierenden 
Zapfchen abwechselnd ausgefiillt und wieder freigegeben wird. Der mittlere 
Teil (mittlere in der Richtung vom harten Gaumen zur Uvula gerechnet) des 
weichen Gaumens ist bei diesem Laut und uberhaupt bei allen nichtnasalen 
Lauten gehoben, so dafi zwischen Rachen und Nasenhohle ein AbschluB eintritt.

Diese Hebung des Gaumensegels erfolgt auch bei allen nicht nasalierten 
Yokalen in ausgepragter Weise. Die Figur desGaumens auf einem Sagittalschnitt 
wird dabei so, wie es Fig. 128Tschematisch darstellt, Ober- und besonders Unter- 
flache werden deutlich winkelig geknickt. Der freie Rand legt sich dabei der 
Pharynxwand nicht fest an, weshalb man beim Blick in den geóffneten Mund 
bei Vokalartikulation den Eindruck gewinnt, es miisse hinter dem Gaumen
segel noch eine freie Passage nach oben yorhanden sein. Das ist aber, wie 
gesagt, nur bei den nasalierten Vokalen der Fali, wahrend bei den anderen 
ein VerschluB besteht, der einerseits durch Verdickung der oberen nach 
hinten oben gezogenen Gaumenpartien, andererseits durch den von Passa- 
yant1) entdeckten und nach ihm benannten muskulósen Wulst in der 
Pharynxwand gebildet wird. Gaumensegel und Pharynx beriihren sich hier 
in ziemlich gróBer Ausdehnung.

') Uber die VerschlieBung des Schlundes beim Sprechen, Frankfurt a. M. 
1863, u. Arch. f. Pathol. 46.

Das Zustandekommen des Verschlusses hat man auf yerschiedene Weise 
studiert. Czermak goB mit einem Katheter Wasser oder Milch in die Nase 
wahrend des Phonierens; da die Fliissigkeiten nicht in den Mund flossen, 



726 Gaumensegel.

war der VerschluB erwiesen. C z er mak und nach ihm yiele andere1) haben 
auch bei Patienten, denen ein Oberkiefer ganz oder teilweise reseziert und 
daher das Velum von oben sichtbar war, Beobachtungen angestellt. Volto- 
lini2) beobachtete mit Rhinoskopia anterior und posterior. Hartmann3), 
Gutzmann4) und Nagel5) verbanden ein Nasenloch mit einem Manometer 
und trieben in das andere komprimierte Luft. Beim ruhigen Atmen entweicht 
die eingetriebene Luft aus der Nase in den Rachen, ebenso beim Ertónen 
nasalierter Vokale. Sowie aber ein reiner Vokal gesprochen wird, steigt das 
Manometer plótzlich, bis der Druck in der Nasenhóhle grofi genug wird, um 
den GaumenyerschluB zu sprengen, wonach ein Teil der Luft mit glucksendem 
Gerausch entweicht und der Druck damit voriibergehend etwas sinkt. Der 
VerschluB ist bei den yerschiedenen Lauten yerschieden fest, am losesten bei 
A, am festesten bei 1, nachstdem bei U. Hartmann fand bei sich Druck- 
werte von 80 bis 100 mm Hg, bei anderen Personen 30 bis 100 mm. Hart
mann sowohl wie Gutzmann fanden bei A bisweilen keinen VerschluB, und 
łetzterer Autor teilt mit, daB er ein reines A mit und ohne Rachen-Nasen- 
yerschluB sprechen kann. Bei mir ist der VerschluB stets yorhanden, wenn 
ich reines A spreche, doch geniigt schon ein Druck yon 100 bis 150 mm 
Wasser zu seiner Sprengung; bei I ist der SchluB so fest, dafi die Luft in 
die Paukenhóhlen dringt und die Messung der VerschluBfestigkeit nicht móglich 
ist. Die Hebung des Gaumensegels bei den einzelnen Lauten ist eine yer
schiedene, im allgemeinen parallel gehend mit der Festigkeit des Rachenschlusses 
(s. Fig. 128 a. S. 763). Doch kommen auch Abweichungen yor. Die blofie 
Hebung des Gaumens laBt sich am intakten Organ bestimmen, wenn man eine 
leichte Sondę durch den unteren Nasengang bis zur Pharynxwand einschiebt. 
Weiteres hieruber siehe bei Gutzmann (1. c.), Einthoyen6), Eykman7).

Die gesamten Bewegungsyorgange im Gaumengebiet bei Bildung des 
Verschlus8es beschreibt Passayant (1. c.) wie folgt: Die yordere und obere 
Halfte des Gaumensegels wird gehoben und bildet gleichsam eine in gleicher 
Richtung fortlaufende Verlangerung des harten Gaumengewólbes. Die untere 
und hintere kleinere Halfte des Gaumensegels tritt nach hinten, eine senk- 
rechte Stellung einnehmend, zuweilen yerkurzt sie sich etwas in der Richtung 
von oben nach unten. Das Gaumensegel wird schmaler, seine seitlichen Teile 
nahern sich etwas der Mittellinie.

Durch das Hinaufgezogenwerden des Gaumensegels und die gleichzeitige 
Annaherung der Seitenwandungen des Schlundes yerandern die Gaumenbógen 
ihre Stellung zueinander. Sie yerhalten sich zu der Stellung in der Ruhe 
wie ein Spitzbogen zu einem Rundbogen, das Zapfchen in beiden Fallen ais 
yorstehender SchluBstein des Bogens betrachtet.

’) Sitzungsber. K. Akad. “Wien 1857 u. Moleschotts Untersuehungen 5, 1. — 
*) Vgl. iiber die Literatur und Geschichte der Lehre von den Gaumenbewegungen 
H. Gutzmanns zusammenfassende Arbeit in der Monatsschr. f. d. ges. Sprachheilk. 
1893, Heft 8 und „Gaumensegel (physiologisch)" in Eulenburgs Realenzyklopadie; 
enzyklopadisehe Jahrbiicher 8. — 3) Rhinoskopie u. Pharyngoskopie, 2. Aufl. 1879, 
8. 191ff. — 4) Experim. Studie iiber die Funkt. d. Eustach. Róhre 1879, S. 29ff., 
u. Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1880. — 5) Zeitschrift. f. Psychol. u. Physiol. d. 
Sinnesorg. 38, 196, 1905. -— 6) Physiologie des Rachens, in P. Heymanns Handbuch 
d. Laryng. u. Rhinol., Wien (Hólder) 1898. — 7) Onderzoek. Physiol. Labor. Utrecht, 
yijfde Reeks 4, 2.
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Die Mandeln und mit ihnen die unteren Enden der Gaumenbogen werden 
bei dem A-Sprechen etwas in die Hohe und nach riickwarts gezogen. Beim 
Schlucken nahern sie sich auch beide der Mittellinie.

Das Zapfchen wird kleiner, runzelt sich, und seine Spitze wird etwas 
nach vorn, zuweilen auch nach hinten gerichtet.

Besonders hoch und spitzig wird der vom Gaumen gebildete Bogen 
nach Gutzmann beim Leerschlucken, bei sehr hohen Tónen und beim 
.,Bauchreden“.

X. Die Zunge.
Die Zunge ist ein muskulóses Gebilde ganz eigener Art, insofern eine 

groBe Anzahl Muskeln mit testem oder relativ testem Ursprung sich hier 
vielfach durchflechten und in dem weichen Organ teils an der Schleimhaut, 
teils an dem bindegewebigen Septum endigen und die Gestalt desselben viel- 
faltig andern konnen, unterstutzt nach vorn von den Fasern des machtigen 
Af. transversus linguae, der keinerlei festen Ansatzpunkt hat. Die Anordnung

Fig. 122.

Verlauf der extraglossalen Zungenmuskulatur, halbschematisch (nach Henle-Merkel).
Der Unterkieferast der rechten Seite ist dunkel schraffiert; der untere Rand des Kieferkdrpers ist 

durch eine punktierte Linie angegeben.

der wichtigsten Muskeln mit Ausnahme des Transoersus ist aus Fig. 122 zu 
ersehen, die Ausstrahlung des Genioglossus geht bis zum Zungenriicken hin- 
auf, wo sie nur noch von einer diinnen Langsmuskulatur uberlagert ist.

In der Ruhe nimmt die Zunge eine Lagę ein, die etwa der Fig. 122 
entspricht, d. h. sie fullt den Mund grbBtenteils aus, laBt aber den Rachen 
zur Atmung frei. Hierzu ist, abgesehen von einer inneren Absteifung des 
Zungenkorpers, an der alle Muskeln beteiligt sein durften, ein Zug nach 
vorn nótig, der das (in der Narkose gefiirchtete) Hintenuberfallen der Zunge 
yerhindert — hauptsachlich die Wirkung des Genioglossus.
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GewissermaBen antagonistisch hierzu ist die nach hinten ziehende Muskel- 
gruppe Hyoglossus und Chondroglossus samt Styloglossus. Namentlich die 
ersteren sind es, die beim Schluckakt die Zunge nach hinten unten ziehen.

Fiir die Stimmbildung am wichtigsten ist die Gestaltyeranderung, die 
die relative GroBe und Gestalt der einzelnen Hohlraume im Munde bedingt. 
Hieriiber ist indessen wenig Bestimmtes auszusagen. Wenn bei Erzeugung 
bestimmter Laute die Zunge vorn niedergedriickt und hinten hoch empor- 
geschoben wird, so kommen hierbei hauptsachlich die kombinierten Wirkungen 
einzelner Portionen des Genioglossus und Hyoglossus in Betracht, jedenfalls 
mit Beteiligung des Transversus, der die Veranderung der Breitendimension 
beherrscht. Die einzelnen Portionen der Zungenmuskeln, besonders des 
Genioglossus und Transrersus, kónnen sich durchaus unabhangig yoneinander 
kontrahieren. Diese Muskeln stellen ebensowenig physiologische Einheiten 
dar wie etwa der M. rocalis im Kehlkopf.

Unserem mechanischen Verstandnis im einzelnen noch weit entriickt sind 
die (ubrigens bei yerschiedenen Indiyiduen in sehr yerschiedenem Grade 
móglichen) komplizierten Gestaltveranderungen der Zungenspitze, die fiir 
die Erzeugung bestimmter Konsonanten (2), T, L, II, S, Scli) wichtig sind. 
Antagonistische Innervationen spielen dabei eine groBe Rolle. Man kann 
u. a. deutlich sehen, wie wahrend des Vorstreckens der Zungenspitze an 
einzelnen Stellen der Schleimhaut ein Zug nach innen und dadurch Einbuch- 
tung erfolgt.

Das Bewegungs- und Lagegefiihl der Zunge ist auBerordentlich stumpf 
(Goldscheider und schiitzt nicht vor groben Tauschungen iiber die wirk- 
liche Stellung. Die Tastempfindung ist dagegen namentlich an der Spitze 
sehr fein entwickelt.

Neuerdings hat man angefangen, die Bewegungen der Zunge ebenso 
wie die des Gaumens mittels Róntgenstrahlendurchleuchtung zu studieren 
(Scheier* 2). Um die Konturen dei’ Zunge in der Seitenansicht besser sicht- 
bar zu machen, haben Barth3) und Grimmach 3) die Zunge zuerst mit 
Bleistreifen belegt, spater eine feine mit einem Kiigelchen beschwerte Kette 
sagittal iiber den Zungenriicken bis zum Kehldeckel hinab gelegt. Auf 
einige von den Ergebnissen wird weiter unten einzugehen sein.

') Zeitschr. f. klin. Med. 15 (1888) und Ges. Abhandl. (Leipzig, Barth, 1898)
2, 47. — 2) Arch. f. Laryngol. 7 (1898). — 3) Sitzungsber. d. Berliner laryngol. Gesellsch.,
14. Dez. 1906. Ausfuhrlicheres im Arch. f. Laryngol. 1907. — 4) Eine gute Ubersicht
der von yerschiedenen Forschern alterer und neuerer Zeit geauBerten Anschauungen 
iiber die hier beriihrten Fragen findet sich bei H. Gutzmann, Uber Media und 
Tenuis (Med.-padag. Monatsschr. f. d. ges. Sprachheilk. 11 [1901]). Wegen der Lite
ratur sei auf diese Arbeit und die Lehrbiicher dei- Phonetik yerwiesen.

XI. Die Erzeugung der Stimmlaute.

1. Lósung und Sprengung der Verschliisse im Stimmkanal ■*).
Wir haben zu unterscheiden zwischen den Wirkungen des anblasendeti 

Luftstromes auf die Stimmwerkzeuge bei geófineten (dabei eyentuell mehr 
oder weniger yerengten) und bei yibrierenden Verschlufistellen. Im ersteren 
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Falle greift unter Umstanden die Funktion ais Lippenpfeife Platz, oder es 
entsteht die Fliisterstimme. Von beiden Fallen wird weiter unten zu reden sein.

Von Bedeutung sind die Fragen, auf die wir stoBen, wenn wir die Be
ziehungen zwischen dem Exspirationsdruck und der Offnung der yerschiedenen 
VerschluBsteUen zu ermitteln suchen. Móglich ist die Eróffnung des Kanals 
auf dreierlei Weise: aktiv oder passiy, durch Lósung oder Sprengung und 
endlich drittens durch Lósung und Sprengung zugleich (Sieyers).

Vielfach wird yon einer Sprengung, z. B. des Lippenyerschlusses, ge- 
sprochen, wo streng genommen gar nicht die rein passiye Durchbrechung 
gemeint ist. Man kann die passiye Sprengung des Lippenyerschlusses zwar will- 
kurlich bewirken, aber es kommen dann andere Laute zutage, ais sie in der 
Sprache in Form der Explosiylaute yerwendet werden. Jede solche passiye 
Sprengung, gegen die durch Muskelspannung Widerstand geleistet wird, fiihrt 
statt zur einmaligen VerschluBdurchbrechung zu einer intermittierenden Er
óffnung, zu schnell abwechselndem Offnen und SchlieBen der Lippen. Es sind 
alle Bedingungen fiir das Funktionieren der Lippen ais Gegenschlagpfeifen 
(s. u. S. 735) gegeben. Sind die Lippenmuskeln schlaff, so entsteht bei der 
VerschluBsprengung ein leiser Knall mit anschlieBendem Blasegerausch, also 
wiederum ein Schall, der sich yon den in der Sprache yerwendeten Explosiy- 
lauten sehr wesentlich unterscheidet.

Alle VerschluBstellen im Stimmkanal werden von Weichteilen entweder 
ganz und gar gebildet, oder doch mindestens zum Teil yon solchen begrenzt. 
Die Folgę davon ist, daB bei Herstellung eines der móglichen Verschliisse und 
Drucksteigerung im Brustkasten die den VerschluB bildenden Weichteile zu
nachst etwas nachgeben, ohne daB der Verschlufi aufhórt. NaturgemaB ist 
dies am ausgiebigsten der Fali, wo zwei dehnbare membranóse Platten den 
VerschluB begrenzen, wie die Lippen, an denen die Vorbuchtung bei intra- 
buccaler Drucksteigerung direkt zu sehen und zu fuhlen ist. Die geringe 
Ausdehnung und wesentlich abweichende Gestalt der VerschluBstiicke macht 
es begreiflich, daB an den Stimmlippen im Kehlkopf eine solche Vorbuchtung 
nur in geringerem MaBe móglich ist. Dagegen wird hier am Kehlkopf eine 
Hebung des ziemlich lose aufgehangten Organs beobachtet, wenn man bei 
geschlossener Glottis zu exspirieren sucht. Wenn auch nicht nachweisbar 
und nicht einmal sehr wahrscheinlich ist, daB diese Kehlkopfhebung aus
schlieBlich auf einer passiyen Streckung der Luftróhre durch den Binnendruck 
beruht, so spielt dieses Moment doch sicher dabei mit. Harless fand bei 
einer 9,5 cm langen Leichentrachea durch . starken Binnendruck eine Ver- 
langerung um 3,3 cm.

Sind zwei Hohlraume durch eine schlaffe membranóse Wand yoneinander 
getrennt, in der sich ein einfacher geradliniger Schlitz befindet, so wird sich 
dieser, sobald in einem der beiden Raume ein Uberdruck herrscht, einfach 
offnen und offen bleiben, solange der Luftstrom anhalt. Haben die Rander 
des Schlitzes zuvor fest aneinandergeschlossen, so muB beim Einsetzen der 
Druckdifferenz die membranóse Scheidewand gegen die Seite des geringeren 
Druckes yorgewólbt werden, bis durch diese Deformierung der Schlitz zum 
Klaffen kommt. Dieselben Verhaltnisse liegen auch noch vor, wenn die 
Schlitzwande von einer maBigen Kraft elastisch aneinandergedriickt werden, 
wie es z. B. der Fali ist, wenn die ganze membranóse Scheidewand elastisch 

46* 
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und in einer Ebene flach in der Schlitzrichtung gespannt ist. Durchtretende 
Luft óffnet den Schlitz und ha.lt ihn offen, ohne daB es zu einem inter- 
mittierenden VerschluB und damit zur Klangerzeugung karne; dies geschieht 
nur unter besonderen, spater zu besprechenden Bedingungen.

Ein Beispiel fiir den eben beschriebenen Vorgang haben wir, wenn wir 
die Lippen leicht schlieBen und nun durch den Mund zu exspirieren suchen. 
Der Lippenspalt óffnet sich nach leichter Vortreibung der ganzen yorderen 
Mundwand, und die Luft tritt (mit leichtem Reibegerausch) aus. Zur Er- 
zeugung eines kraftigen Klanges kommt es nur, wenn durch Muskelanspannung 
kraftiger LippenschluB intendiert und durch starken Exspirationsdruck dieser 
VerschluB gesprengt wird.

Der Lippenverschlufi weicht von dem oben erwahnten einfachen Schlitz 
in der membranósen Wand dadurch ab, daB die Schlitzrander nach einer der 
beiden Seiten vorgewulstet sind, wodurch die Beriihrungsflache der Schlitzrander 
eine grófiere wird, ais sie der bloBen Dicke der membranósen Wand entspricht. 
In mechanischer łlinsicht hat dies (abgesehen von der wohl geringen Bedeutung 
der gróBeren Adhasion zwischen den feuchten Begrenzungsflachen) den Effekt, 
daB der VerschluB passiv in der einen Richtung leichter sich sprengen laBt 
ais in der anderen. Versehen wir in einem Modeli, bestehend aus einer ge- 
schlitzten Gummiplatte, die ein weites Rohr ąuerteilt, die Schlitzrander auf 
der einen Seite mit lippenartigen Randwiilsten, so ist es leicht zu zeigen, daB 
die passiye Eróffnung dieses Lippenverschlusses leichter, d. h. bei geringerer 
Druckdifferenz, von_der lippenlosen Seite her erfolgt. Im allgemeinen ist sie 
auch von der anderen Seite her móglich, aber nur unter weit betrachtlicherer 
Durchbiegung der ganzen Membran. Eine solche wiirde bei den mensch
lichen Lippen durch die dahinterliegende starre Wand der Zahne ver- 
hindert werden, wenn der Fali yerkehrten Luftstromes hier uberhaupt in 
Betracht karne.

Wichtiger ist die Beriicksichtigung des eben erwahnten Punktes bei dem 
VerschluB zwischen Rachen und Nasenhóhle durch das Gaumensegel (s. o.
S. 724ff.). Hier liegt ein richtiger VentilverschluB vor, der bei den unter nor
malen Umstanden yorkommenden Druckverhaltnissen hinreichend sicher den 
von der Ein- oder Ausatmungsluft augenblicklich nicht zu benutzenden Weg 
absperrt. Allerdings kommt es gelegentlich (namentlich bei katarrhalischem 
Zustand) vor, daB bei geschlossenem Munde durch einen heftigen Exspira- 
tionsstoB das Gaumensegel gewaltsam nach oben gerissen und so die Passage 
zwischen Rachen und Nasenhóhle fiir kurze Zeit frei wird. Natiirlich geht 
das nicht ohne heftige, meist etwas schmerzhafte Zerrung des weichen 
Gaumens ab. Die Leichtigkeit, mit der dieses abnorme Durchschlagen des 
Ventils eintritt, yariiert mit der indiyiduell recht yerschiedenen Konfiguration 
des Rachens und namentlich des Gaumensegels. Willkiirlich wird die 
passiye Sprengung des Rachenyerschlusses normalerweise nicht ausgefiihrt 
(s. aber unten S. 771).

Die yerschiedenen Verschliisse im Innern der Mundhóhle, die zwischen 
der Zunge und dem harten Gaumen herstellbar sind, kónnen passiy ge
sprengt werden, indem die Luft die Zunge an irgend einer Stelle von der 
Wand abdriingt und sich einen mehr oder weniger engen Weg bricht. Das 
ist mit dem Gerausch des der betreffenden YerschluBstelle entsprechenden
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Explosivlautes (K, T, P) yerbunden, der dabei stark aspiriert wird, so daB der 
zugehórige Reibelaut hórbar wird.

Die Zungen-Gaumenyerschliisse kónnen ubrigens so fest gemacht werden, 
daB eine rein passiye Sprengung durch den Exspirationsdruck kaum móg
lich sein diirfte.

Beim Sprechen kommt die rein passive Sprengung hier so wenig wie 
beim LippenverschluB vor, es wird yielmehr immer durch aktive Muskel- 
leistungen der Sprengung vorgearbeitet, so daB diese mit geringer Kraft ge
schieht. Tatsachlich ist der Vorgang bei der Bildung von Explosivlauten in 
der Sprache stets der, daB derVerschluB (der yorubergehend ein sehr fester 
sein konnte) aktiy betrachtlich gelockert wird, wahrend gleichzeitig im Wind- 
rohr der Druck schon gesteigert wird. Erst wenn der VersehluB schon ein 
ganz loser ist, erfolgt seine letzte vollkommene Lósung zum Teil durch die 
Druckluft, die die VerschluBteile auseinanderdrangt, um mit einem mehr oder 
weniger hórbaren Knall und anschliefiendem Reibegerausch zu entweichen.

Der charakteristische Unterschied zwischen den „harten“ und den 
„weichen11 Explosivlauten (Tenuis und Media) besteht darin, daB bei ersteren 
die Drucksteigerung und die VerschluBfestigkeit unmittelbar vor der Lósung 
hóhere Werte erreichen. Ein zweites (nicht unbedingt notwendiges) Charak- 
teristikum liegt in dem bei der Media vorausgehenden, bei der Tenuis 
fehlenden „Blahlaute11 (Purkinje). Naheres yergleiche unten bei der syste- 
matischen Besprechung der einzelnen Sprachlaute (S. 758).

Am Kehlkopf ist passive Sprengung des Glottisyerschlusses móglich und 
wird auBer bei der eigentlichen Phonation beim Husten oder Rauspern aus- 
gefuhrt. Es sind dazu immer erhebliche Druckwerte nótig. Wie beim Lippen- 
yerschluB ist der Erfolg einer solchen passiven Sprengung niemals eine ein- 
malige Erófinung, sondern es schlieBt sich stets ein Vibrieren der Stimmlippen 
und ein intermittierender VerschluB an den gewaltsamen Durchbruch an. Es 
tritt also stets ein Stimmklang auf.

Einmalige Verschlufisprengung ohne anschlieBendes Ertónen der Stimme 
ist (wie beim LippenverschluB) nur mit vorausgehendem geringem Druck und 
unter einem mehr oder weniger ausgiebigen Entgegenkommen von seiten des 
aktiven Offlnungsmechanismus móglich. Die Folgę ist hier wie dort ein 
leiser Knall. An diesem Knall laBt sich eine bestimmte Tonhóhe und ein aus- 
gesprochener Vokalcharakter erkennen. Man kann bei diesen leisen, mit ge
ringem Druck ausgefiihrten, halb aktiven, halb passiven VerschluBlósungen 
aus dem resultierenden Klang deutlich heraushóren, auf weichen Vokal die 
Mundhóhle eingestellt war. Sprachwissenschaftlich haben die abgestimmten 
Knallaute keine Bedeutung, da sie nie ohne Kombination mit einem tónenden 
oder gefliisterten Vokal vorkommen.

2. Periodische VerschluBsprengung.
Yon den yerschiedenen VerschluBstellen im menschlichen Stimmkanal 

ist die in der Stimmritze gelegene ganz besonders dazu geeignet, durch 
intermittierenden VerschluB Schall zu erzeugen. Auch die Lippen geben, 
wenn sie hinreichend stark gespannt und mit entsprechendem Druck an- 
geblasen werden, starkę kontinuierliche Klange. Die iibrigen VerschluB- 
stellen sind dazu ungeeignet, da an ihnen keine spannbaren Weichteile
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beteiligt sind. Verschlusse von weit langsamerer Intermittenz, dereń Anblasen 
zu keinem kontinuierlichen Klang, sondern zu einem sogenannten Zitterlaut 
fiihrt, kommen bei der Bildung der R-Laute in Betracht.

Die Schwierigkeiten, die fiir das Verstandnis der Stimmbandschwingungen 
bestehen, diirfte von den Autoren, die sich bisher iiber den Gegenstand ge- 
auBert haben, R. Ewald am richtigsten gewiirdigt haben, wenn auch seine 
Darstellung noch manche Liicke offen laBt.

Man darf, wie Ewald bemerkt, von vornherein nicht bestimmt behaupten, 
daB beim Kehlkopf die Vibrationen der Stimmbander ausschlieBlich passiye 
durch den Luftstrom bedingte seien, wie es etwa bei einer membranósen Zungen- 
pfeife der Fali ist. Es konnten yielmehr die in die Stimmbander eingelagerten 
Muskeln bei der teils durch die Spannmuskeln, teils durch den durchbrechenden Luft
strom bewirkten passiven Spannung yeranlaBt werden, selbst in rhythmische zitternde 
Bewegung zu geraten. Ewald fiihrt ais Beispiel eines yergleiclibaren Vorgauges 
das von ihm so genannte und untersuchte „Kopfschwingen“ ') an. Diesem yollkommen 
analoges Erzittern kann man an den Armen beobachten, wenn man die Fiiuste 
ballt und die Unterarmmuskulatur krampfhaft spannt, desgleichen wenn man die 
gesamte Armmuskulatur zur Uberwindung eines sehr schweren Widerstandes stark 
spannt. Im allgemeinen tritt das Zittern nur auf, wenn die Antagonisten 
gleichzeitig sehr stark gespannt sind, ohne dafi der von ihnen bewegte Korperteil 
durch diese Kontraktion wesentlich aus seiner Mittellage entfernt wird. Das Gefiihl 
starker Anstrengung fehlt dabei nie.

Waren ahnliche aktive Erzitterungen durch alternierendes Uberwiegen des 
einen und des anderen Muskels in einem Antagonistenpaar auch die Ursache der 
Stimmbandschwingungen, so miifiten auBer dem in der Stimmlippe gelegenen 
Muskel noch dessen Antagonisten mitsehwingen. Dies, sowie das Ausbleiben eines 
Anstrengungsgefiihles beim leisen Ertonen des Kehlkopfes macht es unwahrschein- 
lich, dafi der von Ewald erwahnte Schwingungsvorgang im Kehlkopf unter nor
malen Verhaltnissen wirklich zustande kommt. In der Sparsamkeit des Luftyerbrauclis, 
die Ewald im Vergleich mit dem Leicbenkehlkopf fiir jene Móglichkeit ins Feld 
fiihrt, kann ich keine Stiitze jener Annahme sehen. DaB der Organismus spar- 
samer und zweckmaBiger arbeitet ais die mit ihm yergleichbaren nach gleichem 
Prinzip wirkenden Maschinen, trifft ja in vielen Fallen zu.

Ein zwingender Grund, die Entstehung der Stimmbandschwingungen auch nur 
zum Teil prinzipiell anders zu erklaren ais die eines toten oder kunstlichen 
Kehlkopfes, scheint mii- demnach nicht yorzuliegen.

Sehr mit Recht betont indessen Ewald die bisher iibersehene Schwierig- 
keit fiir die Erklarung der Schwingungen in den Zungenpfeifen, namentlich 
fur das verschiedene Verhalten ein- und ausschlagender Zungen. Einschlagend 
nennt man bekanntlich nach Helmholtz solche Zungen, die den Luftspalt 
offnen, wenn sie sich gegen das Windrohr hin bewegen, also in den Druck- 
raum hineinschwingen, wahrend sie bei der umgekehrten Schwingung, nach 
dem Ansatzrohr hin, die Stellung erreichen, in der sie den Luftdurchtritt 
yerhindern. Bei ausschlagenden Zungen liegen die Verhaltnisse gerade um- 
gekehrt. Aufschlagend heiBt eine Zunge, die sich beim VerschluB der Offnung 
mit ihren Randem auf den Rahmen auflegt, durchschlagend eine solche, die 
schmaler und kiirzer ais die Offnung im Rahmen ist, diese also niemals wirk
lich luftdicht yerschlieBen kann.

Bemerkenswerterweise sprechen nun die durchschlagenden Zungen nur 
dann beim Anblasen an, wenn sie einschlagend gestellt sind2). Das Nicht-

’) Arch. f. d. ges. Physiol. 44 (1889). — 2) Eine von Musehold beobachtete, 
nicht yeroffentlichte Ausnahme tritt ein, wenn iiber eine ausschlagende Zungenpfeife 
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Fig. 123._
1I

c

t
Schema der vier Formen von 

durchschlagend einschlagend. 
C aufschlagend, einschlagend.

1
Zungenpfeifen, nach Ewald.

B durchschlagend ausschlagend. 
D aufschlagend, ausschlagend.

A

ansprechen der ausschlagenden Zunge ist nicht ohne weiteres yerstandlich. 
Man konnte folgenden Vorgang erwarten: Die Drucksteigerung im Anblase- 
raum (Windkasten) treibt die Zunge nach auBen, bis der Spalt im Zungen- 
rahmen so weit geoffnet ist, dafi eine Portion Luft entweichen kann. Damit 
sinkt der Druck, die Ursache zur Durchbiegung fallt weg, die Zunge schnappt 
zuriick, schlieBt dabei die Offnung wieder, und wenn der Luftzustrom anhalt, 
wiederholt sich das Spiel. Auf diese Weise kommt das Klappern des Deckels 
auf dem Teekessel zustande und auch das Schwingen des Zapfchens beim 
gutturalen Ił.

Bei den ausschlagenden Zungen tritt aber tatsachlich etwas ganz anderes 
ein: Die Zunge biegt sich nach auBen durch und bleibt dauernd in dieser 
Lagę, solange die Druck- 
differenz in den beiden 
Raumen vor und hinter 
demZungenrahmen die
selbe bleibt.

Dies yerschiedene 
Yerhalten der ein- und 
ausschlagenden Zungen 
erklart Ewald nach 
dem Prinzip des „pneu- 
matischen Widderś11, 
eines Analogons des be
kannten hydraulischen
Widders (Montgolfier): Bei der plótzlichen Unterbrechung eines Luft- 
stromes entsteht yor der Unterbrechungsstelle eine schnell auftretende und 
wieder yerschwindende Drucksteigerung, hinter der VerschluBstelle eine ent- 
sprechende negatiye Druckschwankung. Beide Schwankungen breiten sich 
im Windrohr und Ansatzrohr wellenforinig aus. Ist die den YerschluB her- 
stellende Platte wie im Falle der Zungenpfeife selbst elastisch durchbiegbar 
oder sonstwie lokomobil, so wird der positive wie der negatiye DruckstoB sie 
im Moment des yollstandigen Verschlusses durchbiegen oder dislocieren. Bei 
der einschlagenden Zunge (Fig. 123 A) tritt der VerschluBmoment auf dem 
Schwung in der Richtung des Luftstromes ein; die erwahnten DruckstbBe 
setzen in diesem Augenblick ein und treiben die Zunge noch etwas in der 
gleichen Richtung yor. Wahrenddessen hat die Druckwelle Zeit, sich von 
der YerschluBstelle aus fortzupflanzen, und an der VerscbluBstelle selbst tritt 
die entgegengesetzte Phase, negatiye Schwankung yor, positiye hinter der 
Zunge, auf und begiinstigt so den Ruckschwung. Es treten also bei dieser 
Art Zungen im Moment des Verschlusses und beim beginnenden Ruckschwung 
begiinstigende Faktoren auf, die geeignet sind, den Schwingungsyorgang 
dauernd zu unterhalten.

Nur in einem Falle kann die sonst richtig konstruierte einschlagende Zunge 
ganz oder teilweise yersagen, dann namlich, wenn die Reflexionsverhaltnisse im 

ein auf sie abgestimmtes Ansatzrohr gesetzt ist. Dann schwingt auch die durch- 
schlagende Zunge, offenbar von der nach dem Lippenpfeifenprinzip zunachst an- 
geblasenen Luftsaule angeregt. Ohne Ansatzrohr ist aber die ausschlagend durch- 
schlagende Pfeife nicht zum Tbnen zu bringen.
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Windrohr oder Ansatzrolir so beschaffen sind, 'daB zwischen den an der VerschluB- 
stelle entstehenden DruckstoBen und den reflektierten Druckwellen Interferenz auftritt.

Bei der ausschlagenden Zunge liegt die Sache anders; wenn sie zuriick- 
schwingen wiirde, miiBten in dem Augenblick, wo sie den Rahmen verschlósse, 
Druckverhaltnisse entstehen, die ihren Schwingungsvorgang hemmen. An- 
dauernd schwingen konnte sie also nur in dem Falle, daB die ganze An
ordnung, die Gestalt und Elastizitat der Zunge ihr den auBersten Riick- 
schwung uberhaupt bis zu dem Punkte gestattet, wo sie die Rahmenspalte eben 
schlieBt. Dies ist der Fali, wenn die Zunge nicht durchschlagend, sondern 
aufschlagend konstruiert ist. LaBt man eine derartige Metallzunge, nachdem 
man sie mit dem Finger vom Rahmen etwas abgehoben hat, auf ihn zuriick- 
schnellen, so prallt sie elastisch ein wenig zuriick. Tritt gleichzeitig ein 
Luftstrom aus dem Spalt heraus, so muB dessen plótzliche Unterbrechung 
durch die aufschlagende Platte dereń elastischen Riickschwung begiinstigen, 
die Pfeife kann tónen.

3. Membranpfeifen.
Auf die Wirkungsweise metallenei’ und anderer nichtmembranóser Zungen 

naher einzugehen, ist hier nicht am Platze, da die Stimmlippen im mensch
lichen Kehlkopf ihnen funktionell zu fern stehen, ais daB man mehr ais die 
allgemeinsten Gesetze von jenen auf diese iibertragen konnte. Naher steht 
dem Kehlkopf die aus membranósen Zungen gebildete Pfeife. Die Differenzen 
sind freilich auch hier noch so groB, dafi die Bezeichnung „kunstlicher Kehl
kopf11 fiir das sogleich zu besprechende Instrument mit schwingenden Gummi- 
merubranen nur mit Vorbehalt aufzunehmen ist.

Gemeinsam ist fast allen mit Gummimembranen u. dgl. ausgerusteten 
Zungenpfeifen, daB sie aufschlagend eingerichtet sind und infolgedessen 
auch ausschlagend ansprechen. Sie werden auch fast ausschlieBlich in 
dieser Anblaserichtung verwendet.

Wahrend bei den Pfeifen mit nichtmembranósen Zungen meistens nur 
eine schwingende Zunge auf oder durch einen starren Rahmen schlagt (Aus- 
nahmen: Oboe, Englischhorn, Fagott), ist bei den membranósen Zungen die 
Zweizahl die iibliche, und nur in sehr primitiven Instrumenten, wie sie auf 
den Jahrmarkten ertónen, schwingt nur ein Stimmband.

Zu wissenschaftlichen Yersuchen sind meist zweilippige membranóse 
Zungenpfeifen verwendet worden. Solche in durchschlagender Form her- 
zustellen, scheint unmóglich zu sein; sie sprechen nicht an, bei keiner der 
beiden Anblaserichtungen. Sehr leicht sprechen dagegen in beiden Richtungen 
an die aufschlagenden Membranpfeifen mit dachfórmig gegeneinander gestellten 
Membranen, wie sieHelmholtz vielfach verwendet hat (Fig. 124b). In 
vervollkommneter Form mit Vorrichtungen zum Spannen der Membranen, 
wie sie Ludwig konstruierte, sind sie ais „kunstliche Kehlkopfe“ be
zeichnet worden.

Wie ohne weiteres ersichtlich, weicht der Schwingungstypus einer solchen 
Pfeife, wie Fig. 124b, von dem der meisten starren Zungenwerke wesentlich ab, 
indem die beiden Lippen gegeneinander schwingen und sich in mehr oder 
weniger gróBer Flachę beriihren. Yon starrlippigen Pfeifen schwingen nur die 
Oboe und das Fagott in dieser Richtung, freilich zugleich einschlagend, wahrend 
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der ktinstliche Kehlkopf fast immer ausschlagend benutzt worden ist. Ich 
bezeichne im AnschluB an Griitzner [Ergebnisse der Physiol. 1 (2), 484], 
der von gegenschlagenden Zungen spricht, derartige Pfeifen ais Gegen
schlagpf eifen.

Die kiinstlichen Kehlkópfe sind 
niitzlich gewesen, um die Abhangigkeit 
der Schwingungszahl von der Lange, 
Spannung, Dicke, dem Materiał der 
Membran, sowie vom Anblasedruck und 
dem Ansatzrohrfestzustellen. J.M iiller 
und Harless besonders haben diese 
Gesetze ermittelt. Fiir das Verstandnis 
der Funktion des lebendigen Kehl
kopfes sind die Versuche aber von 
beschranktem Wert. Es ist selbst- 
yerstandlich, daB die Stimmlippen den 
auch fiir tote elastische Korper im all
gemeinen giiltigen Gesetzen im wesent
lichen folgen miissen. Die Gesetze der 
Gummimembranen aber lassen sich auf Zweilippige Membranpfeifen (nach J. Muller).

die dicken prismatischen Stimmlippen
nicht ohne weiteres iibertragen, ja selbst die Stimmlippen des toten Kehl
kopfes sind nicht mit Sicherheit ais gute Vergleichsobjekte zu bezeichnen, 
da sie erstens hóchstwahrscheinlich bei Dehnung eine andere Form annehmen 
ais die lebendigen, und ihnen zweitens die Einlagerung des lebendigen Muskels 
mit seinen ganz eigenartigen Elastizitatsyerhaltnissen abgeht.

Der Pfeil gibt die Anblaserichtung an. Pfeife A kann nur in der vor- 
gezeichneten Richtung angeblasen werden, B auch in der umgekehrten.

U A u

Zwei Polsterpfeifen (Gegenschlagpfeifen), nach Ewald.

4. Der Kehlkopf ais Gegenschlagpfeife.
Es kann ais etwas iiberraschend bezeichnet werden, daB auch in den 

neueren Lehrbiichern, sowie in spezialistischen Schriften die Lehre von den 
Stimmbandschwingungen noch immer so dargestellt zu werden pflegt, ais ob 
der Kehlkopf eine ge- 
wbhnliche zweilippige 
Zungenpfeife mit mem
branósen Bandem ware, 
wahrend man doch seit 
dem Jahre 1898 klare 
Beweise dafiir in Han- 
den hatte, daB der Kehl
kopf wenigstens bei der 
Erzeugung der Brust- 
stimme nicht ais 
Zungenpfeife im iib- 
lichen Sinne des Wortes 
funktioniert. In Heymanns Handbuch der Laryngologie erwahnte Ewald die 
Móglichkeit, daB die Stimmlippen nicht in der Langsrichtung des Stimmkanals, 
sondern in der Querrichtung, also gegeneinander schwingen. Ewald bildete 
schematisch zwei Formen von Pfeifen ab,bei denen die periodische Unterbrechung 
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des Luftstromes Statt durch vibrierende Zungen durch seitlich auseinander- 
weichende elastische P ols ter bewirkt wird. Die Fig. 125 A und B stellen die 
Ewaldschen „Polsterpfeifen“ dar, dereń Konstruktionsprinzip ohne Be- 
schreibung klar ist. Sie fallen unter den Begriff der von mir oben ais 
Gegenschlagpfeifen bezeichneten Instrumente. Eine ausfiihrliche Erórterung 
der Griinde, aus denen das Polsterpfeifenprinzip fur den Kehlkopf besser 
pafit ais der gewbhnliche Zungenpfeifenmechanismus, vermiBt man bei 
Ewald; es findet sich nur der allerdings sehr wichtige Hinweis auf die Dicke 
der Stimmlippen und die Schwierigkeit, unter diesen Umstanden die be
obachteten Glottisweiten wahrend der Phonation zu erklaren.

Konseąuenter durchgefuhrt sind diese Uberlegungen in der im gleichen 
Jahre erschienenen inhaltreichen Arbeit von Musehold1), der sowohl die 
schwingenden wie durch stroboskopisches Verfahren zum scheinbaren Still
stand gebrachten Stimmbander photographierte und Ergebnisse erhielt, die 
mit der Annahme von Durchschlagschwingungen der Stimmlippen im Brust- 
register unvereinbar sind. Auf Grund eigener unabhangiger Beobachtungen 
kann ich Museholds Anschauung nur beipflichten.

l) Arch. f. Laryng. 7 (1898). Vgl. auch: W. Nagel, Problematisches in der 
Physiol. d. Stimmlippen, Zentralbl. f. Physiol. 21 (1907).

Membranóse Zungenpfeifen mit zwei Lippen, die in einer Ebene gespannt 
sind, konnen nur durchschlagend sein. Sollen zweilippige Membranpfeifen 
aufschlagend sein, so miissen die beiden Lippen miteinander einen Winkel 
bilden, der 120° nicht iibersteigen darf, wenn noch einigermaCen synchronische 
Schwingungen eintreten sollen. DaB die Stimmlippen nicht unter einem 
solchen Winkel, sondern annahernd unter 180° aufeinander stoBen, lehrt die 
stroboskopische Betrachtung ohne weiteres. DaB es sich aber auch (bei der 
Bruststimme) nicht um durchschlagende Zungen handeln kann, geht aus dem 
sparsamen Luftverbrauch mit hoher Wahrscheinlichkeit, aus der strobo- 
skopischen Betrachtung, die vollstandigen GlottisschluB wenigstens im groBten 
Teile der Stimmbandlange zeigt, mit Bestimmtheit hervor.

Betrachtet man einen normalen Kehlkopf wahrend der Phonation im 
Laryngoskop, so erscheint die Stimmritze nicht geschlossen, sondern 1/4 bis 1/2 mm 
weit, mit unscharfer Begrenzung. Dieses Bild kónnte, wie man ohne weiteres 
sieht, sowohl durch vertikale wie horizontale Schwingungen erzeugt werden. 
Bei stroboskopischer Betrachtung aber muB sich der Unterschied zeigen: LaBt 

man die Freąuenz der Lichtblitze, die die Stimm
lippen treffen, fast genau ebenso grofi werden wie 
die Freąuenz der Schallschwingungen, die der Kehl
kopf gerade erzeugt, so sieht man die Stimmlippen 
abwechselnd in vollem GlottisschluB, namentlich in 
der Mitte wulstig abgerundet (Musehold) und 
dann auseinanderweichend bis zu einer Distanz von 

nur móglich, wenn die Schwingungen transversal zur
Luftróhrenachse, im Sinne des Gegenschlagmechanismus erfolgen. In Fig. 126 
seien A B und C B die oberen Begrenzungen der beiden Stimmlippen. Nach dem 
Zungenpfeifenmechanismus muBten die freien Rander B und C (wenn diePfeife 
ais durchschlagend gedacht ist) in der Richtung der schwarzen Pfeile auf und 
nieder schwingen. Rechnet man, um ein Beispiel von den resultierenden Glottis- 

Fig. 126.

1 bis lł/»mm. Das ist
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weiten zu geben, die Dimensionen MJB = CD = 10 mm und die Amplituden 
der Schwingung in Richtung der schwarzen Pfeile zu 4 mm, so stellt sich der 
in der Laryngoskopierichtung projizierte Abstand der beiden Lippen im 
Moment des weitesten Ausschwingens immer noch zu weniger ais V4 mm dar. 
Da die gewahlten Zahlen schon viel zu hoch sind, ergibt sich die Unmóglich- 
keit, Schwingungen yon dieser Art anzunehmen.

Beim Gegenschlagmechanismus miissen die Schwingungen in der Rich
tung der roten Pfeile erfolgen. Dazu miiBten die ganzen schwingungsfahigen 
Platten AB und CD nach auBen zuriickweichen kónnen (entsprechend 
Ewalds Polsterpfeife A), oder, was bei einem Weichgebilde weit natiirlicher 
ist, jede der beiden Platten miiBte in der Querdimension AB bzw. CD ver- 
kiirzbar, zusammendriickbar sein (Pfeife B, Fig. 125). Zur Erzielung einer 
maximalen Glottisweite von 2 mm brauchte in diesem Falle die Schwingungs
amplitude nur 1 mm zu betragen.

Es fragt sich, ob solche Schwingungen móglich sind und mit den tat- 
siichlichen Beobachtungen iibereinstimmen. Die schon von Luschka hervor- 
gehobene und seitdem oft erwahnte dick-keilfórmige Gestalt der Stimmlippen 
muB das Auseinanderdriicken durch eine von unten andrangende Luft- 
menge sehr begiinstigen, mehr ais das Nachobendriicken. In der letzteren, 
der longitudinalen Richtung muB allerdings auch eine Druckkomponente yor
handen sein, und man wird nicht bezweifeln diirfen, daB die Oberflache des 
Stimmlippenpaares bei der Phonation etwas gehoben wird.

Wir sind leider nicht in der Lagę, festzustellen, ob die Stimmlippen einen 
ahnlich dicken Querschnitt, wie ihn etwa die Fig. 120 zeigt, auch beim Pho- 
nieren beibehalten; wir miissen yielmehr a priori die Móglichkeit zugeben, 
dafi die eigenartige Lagerung der Muskelfasern in den Stimmlippen diese im 
Moment der Stimmbildung zu relatiy diinnen Bandem auseinanderpressen. 
Es liegt aber keinerlei positiyer Anhalt hierfiir vor. Dawider spricht 
yielmehr, wie schon oben angedeutet, der bei der Bruststimme so sparsame 
Luftyerbrauch, der sich mit einem unter jener Annahme notwendig voraus- 
zusetzenden Mechanismus durchschlagender Zungen schlecht yereinigen laBt, 
vor allem aber das stroboskopische Bild, das man leicht sehen kann, und das 
Musehold in so ausgezeichneter Weise photographiert hat: Wechsel zwischen 
vollem GlottisschluB und recht weiter Glottis. (Vgl. hierzu Taf. II, Fig. 3 u. 6). 
Diese Griinde sind meiner Meinung nach so zwingend, daB es ausgeschlossen 
erscheint, noch von einem Schwingen der Stimmlippen yon oben nach unten 
(beim Brustregister!) zu sprechen J).

') Das Aussehen der Stimmlippen bei Brusttónen unter stroboskopischer Be
trachtung zeigt so recht deutlich, wie unzutreffend die Bezeichnung „Stimmband0 
fiir diesen abgerundeten Wulst ist. Musehold bat ubrigens beobachtet (was man 
bei dieser Bescliaffenheit und Schwingungsweise der Stimmlippen erwarten konnte), 
daB die Phase, wahrend weleher die Glottis geschlossen ist, betrachtlich langer 
dauert ais die Stellung in maximaler Erweiterung. Das zeigt sich darin, daB es 
sehr viel leichter ist, den Kehlkopf stroboskopisch im geschlossenen ais im offenen 
Zustande der Glottis zu photographieren (von Musehold in einem nicht gedruckten 
Vortrag in der Berliner laryngologischen Gesellschaft vorgetragen).

Dies ist sehr begreiflich; die Stimmlippen schwingen nicht nur bis zur Be- 
riihrung gegeneinander (mit Ausnahme der ganz piano angegebenen Brusttone), 
sondern sie platten sich aneinander bei dem kraftigen ZusammenstoB ab, ein Teil 

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 47 
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Es soli aber auch nicht gesagt sein, dafi die Schwingungen rein in der 
Transversalebene erfolgen. Die weichen elastischen Stimmlippen werden vom 
Luftstrom, wie gesagt, auseinandergeprefit, aber auch nach oben getrieben. 
Welche Bewegung iiberwiegt, hangt von dem Widerstande ab, den die Stimm- 
lippenmasse der Durchbiegung in der einen oder anderen Richtung ent- 
gegensetzt.

Wenn wirklich, wie wir annehmen, die Stimmlippe im Brustregister be- 
deutende Dicke hat, so liegt es auf der Hand, dafi diese Gestalt die Quer- 
schwingungen aufierordentlich begiinstigen mufi, ganz im Gegensatz zu den 
Membranen kiinstlicher Kehlkbpfe einschliefilich der Leichenkehlkópfe, bei 
denen die diinne gespannte Membran weitaus am leichtesten iiber die Flachę 
durchgebogen wird. Die Durchbiegung der Stimmlippen in der Langsrichtung 
hat, wie Musehold annimmt, die Wirkung, dafi die Bander in einem nach 
oben konvexen flachen Bogen (in der Fig. 126 ais punktierte Linie ge- 
zeichnet) schwingen. Dafi die Schwingungen ungefahr in dieser Richtung 
erfolgen, nehme auch ich an, doch habe ich den Eindruck gewonnen, ais ob 
Hin- und Riickschwung nicht auf dem gleichen Wege erfolge, sondern die 
ganze Schwingungsbahn eine gestreckte Ellipse oder Schleife ist. Naheres 
hieriiber wird noch zu ermitteln sein; am Prinzip der Sache andert es nichts.

Es ist noch zu bemerken — auch hierin befinde ich mich mit Musehold 
in Ubereinstimmung —, dafi auch die eigentlichen Lippen, wenn sie durch 
Ausatmung nach mehr oder weniger festem VerBchlufi zum Tónen gebracht 
werden, nicht aufschlagend ausschlagend, sondern gegenschlagend, fast rein 
transversal schwingen. Auch in diesem Falle ist die Schwingung nicht rein 
quer, sondern es handelt sich um etwas verwickeltere Schwingungen. Das 
Prinzip der Gegenschlagpfeifen kann man sich an den Lippen geradezu be
sonders leicht veranschaulichen.

Musehold hat auch diesen Schwingungsyorgang stroboskopisch untersucht, 
indem er die Lippen an ein Glasrohr mit Trompetenmundstuck ansetzen lieB und 
wahrend intermittierender Beleuchtung betrachtete. Das betrachtliche Klaffen im 
einen, der volle LippenschluJB im anderen Umkehrpunkt der Schwingung war deut
lich zu demonstrieren.

Der Kehlkopf funktioniert also dem Lippenpaar im Trom
petenmundstuck sehr ahnlich, hat aber mit den Zungenpfeifen der 
Oboe, des Harmoniums, sowie mit den membranósen kunstlichen 
Kehlkbpfen nur entferntere Beziehungen.

Auch der Mechanismus des Vogelkehlkopfes ist ais Gegenschlagpfeife leichter 
yerstandlich ais auf Grund des Zungenmechanismus.

In diesem Zusammenhange ist auch noch die Bedeutung der Anblase- 
richtung zu erwahnen, weil man auch hierbei auf Tatsachen stófit, die die 
Auffassung des Kehlkopfes ais durchschlagende Zungenpfeife nicht zulassen.

Der menschliche Kehlkopf spricht in der Exspirationsrichtung weit 
leichter ais in der umgekehrten an, nahert sich also darin der Ewaldschen 
Gegenschlagpfeife A. Immerhin ist auch inspiratorisches Phonieren besonders 
bei einiger Ubung móglich; im Redestrom geschwatziger Leute hórt man oft

der Zeit und der Energie wird hierfur yerbraucht. Wahrend dieser Phase des 
Glottisschlusses steigt. der Druck in der Trachea schnell an, bis er wieder die zur 
Sprengung nbtige Hohe erreicht.
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auch die Inspiration zur Phonation verwendet (van Kempelen '), und bei 
neryósen Kindern kommt es yor, dafi sie das exspiratorisch gesprochene Wort 
inspiratorisch wiederholen. Man kann auch inspiratorisch singen, und zwar 
sowohl mit Brust- wie Falsettstimme2). Bekannt ist, dafi beim Weinen, 
Schluchzen, seltener beim Lachen auch die inspiratorische Stimme ver- 
wendet wird.

Manche Tiere phonieren in beiden Richtungen; so miaut die Katze, wie 
wohl E. du Bois Reymond8) zuerst angab, inspiratorisch, Pferd und Esel 
kónnen sehr laute Tóne auf diese Weise erzeugen. Alle diese Tiere haben 
aber auch exspiratorische Laute.

Ehe wir die Frage nach der Schwingungsweise der Stimmlippen im 
Falsett erórtern, wird es sich empfehlen, einiges Allgemeine iiber die Register 
mitzuteilen.

5. Die Stimmregister.
Von den Stimmregistern sagt Garcia in der fiir sein Forschen und 

Denken charakteristisch klaren Weise: „Wir verstehen unter Register eine 
Reihe von aufeinanderfolgenden homogenen, von der Tiefe zur Hohe auf- 
steigenden Tónen, die durch die Entwickelung desselben mechanischen Prinzips 
hervorgerufen sind, und dereń Natur sich durchaus unterscheidet von einer 
anderen Reihe von ebenfalls aufeinanderfolgenden homogenen Tónen, die durch 
ein anderes mechanisches Prinzip hervorgerufen sind. Alle demselben Register 
angehórigen Tóne sind indessen von einerlei Natur, gleichyiel welche Modi- 
fikationen sie hinsichtlich des Klanggeprages oder der Starkę erleiden kónnen. 
Die Register decken einander in einem Teile ihres Gebietes, so dafi die in 
einer gewissen Region yorhandenen Tóne zu gleicher Zeit zwei yerschiedenen 
Registern angehóren kónnen, und dafi die Stimme dieselben, sei es im Sprechen, 
sei es im Singen, angeben kann, ohne sie miteinander zu verwechseln“ 4).

Allgemein nimmt man jetzt in wissenschaftlichen Kreisen zwei Haupt- 
register an, die Bruststimme und die Falsettstimme. Letztere heifit 
auch Fistelstimme, manche nennen sie Kopfstimme, wahrend andere 
Kopf- und Falsettstimme trennen wollen. Letztere Unterscheidung bleibt hier 
aufier Betracht. Ais drittes anerkanntes Register ist das Strohbafiregister 
zu nennen. Auch ein Mittelregister zwischen Brust- und Falsettstimme 
lafit sich einigermafien abgrenzen. Am meisten interessieren hier das Brust- 
und Falsettregister.

An einer prazisen akustischen Definition der Register fehlt es noch. 
Wir wissen nur, dafi die Falsettóne armer an Obertónen sind ais die Brust- 
tóne, und dafi die Strohbafitóne etwas Rauhes an sich haben. Fiir das fein 
analysierende Ohr aber unterscheiden sich die Register deutlich, und auch das 
Gefiihl dessen, der die Tóne selbst heryorbringt, gestattet dem Geubten sicher 
die Angabe, in welches Register die Tóne gehóren. Es handelt sich um Lage- 
empfmdungen und Spannungsgefiihle in den Stimmorganen, die sehr un- 
bestimmter Natur sind und nur bei gehóriger Ubung yerwertet werden 
kónnen. Viele Personen kónnen einen Ton in dem einen oder dem anderen

47*

') Mechanik d. menschl. Sprache usw. Wien 1791, S. 104. — 2) Segond, 
Arch. gón. mód. 17, 200, 1848. — s) Mitgeteiłt von Katzenstein, Arch. f. 
Laryngol. 10 (2), 17. — 4) Zit. nach Gutzmann.
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Register angeben, ohne aussagen zu kónnen, wie sie den Umschlag be- 
wirken.

Es gibt objektive Merkmale, an denen ohne Zuhilfenahme der akustischen 
Analyse erkannt werden kann, ob ein Ton dem Br ust- oder Falsettregister 
angehórt. Der Kehlkopf steht bei der Bruststimme tiefer ais bei der Fistel- 
stimme; die Vibrationen des Brustkastens sind bei der Bruststimme betracht
lich starker, die des Schadels dagegen auch bei der Fistelstimme sehr merk
lich, wenn auch nicht starker ais bei der Bruststimme (Rossbach1).

') Physiol. u. Path. d. menschl. Stimme. Wiirzburg 1869. — !) Nonnulla de 
vocis formatione, Berlin 1835. — 3) Zentralbl. f. d. med. Wissensch. 1878 u. Arch. 
f. Laryngol. 3 (1894). — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 38 (1886). — 5) Experimentelle 
Untersuchungen iiber den Schwingungstypus und Mechanismus der Stimmbander 
bei der Falsettstimme. Sitzungsber. d. Kaiserl. Akad. d. Wiss. Wien 105, III, 
1896; ferner ebenda 106, III, 1897, und Wiener Klin. Rundschau 1897.

Die laryngoskopische Untersuchung wahrend des Falsettsingens ist 
móglich. Man sieht ais charakteristisch fiir dieses Register (ob mit Recht, 
lasse ich dahingestellt) feste Aneinanderlagerung der Processus rocales an, 
also kurze Glottis; dagegen erscheint sie betrachtlich weiter ais im Brust- 
register (wenigstens in den tieferen Falsettónen) und von den leicht bogen- 
fórmig geschwungenen Stimmlippenrandern begrenzt.

Was die Schwingungsart der Stimmlippen im Falsett betrifft, so kann 
ich der AuBerung Griitzners aus dem Jahre 1879, daB wir iiber sie genug- 
sam unterrichtet seien, selbst fiir die Gegenwart nicht zustimmen. Wegen 
der alteren Theorien des Falsett sei auf Griitzners Darstellung (S. 101 ff.) 
verwiesen. Wir wissen so gut wie nichts sicheres.

Die Beobachtungen bieten groBe Schwierigkeiten, und irrige Voraus- 
setzungen haben in die Deutung des tatsachlich Gesehenen einige Verwirrung 
gebracht.

Fest steht, daB der Luftverbrauch im Falsett gróBer ist ais bei der 
Bruststimme, und nach den bestimmten Angaben Museholds (1. c.), daB, 
wie hiernach zu erwarten, die Glottis wahrend des Tónens nicht zum vólligen 
SchluB kommt. Garcia liefi einen Sanger einen Ton im Falsett und Brust- 
register móglichst lange aushalten. Die Luft reichte beim Falsett nur auf 
drei Viertel der Zeit, wahrend der der Brustton zu halten war.

Lehfeldt2) hat schon in der vorlaryngoskopischen Zeit die Theorie auf- 
gestellt, daB beim Falsett die Stimmlippen nicht in ihrer ganzen Breite, 
sondern nur mit dem freien Rande schwingen. Die Beobachtungen von 
Oertel3), der das Verdienst hat, die Stroboskopie in die Kehlkopfforschung 
eingefiihrt zu haben, wurden ebenso wie diejenigen Koschlakoff s4) im 
Lehfeldtschen Sinne gedeutet. Oertel glaubte eine bogenfórmige „Knoten- 
linie“ zu sehen, durch die jedes Stimmband in einen auBeren und inneren 
Teil geteilt wird. Diese Knotenlinie spukt trotz Ret his5) vortrefflicher 
Richtigstellung noch immer in der Literatur, obgleich sie ganz bestimmt nicht 
existiert.

Die Oertelsche Knotenlinie mag manchem ais Erklarung fiir das Falsett er- 
schienen sein, der von der Erzeugung des Saiten-Flageoletts durch Dampfung an 
gewissen Knotenpunkten eine dunkle Erinnerung hatte. Derartiges kommt heim 
Falsett nicht in Betracht. Um uberhaupt von einer Knotenlinie in einer Membran 
sprechen zu kónnen, miiBte man rechts und links von ihr gegensinnige Bewegung
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konstatieren kónnen, wie Kethi richtig betont. Es miiBte eine Schwingung w’ie 
im Schema Fig. 127 vorliegen. Um sie nachzuweisen, miiCte man die auf und 
ab gehende Bewegung sehen kónnen, was bei der monokularen Laryngoskopie natiir- 
lich unmóglich ist. Oertel spricht zwar von der Wahrnehmung solcher Bewegung, 
ohne aber anzugeben, wie sie ihm móglich wurde. Einige andere Autoren soheinen 
gleichsinnige Bewegung im ganzen Stimmband anzunehmen und reden doch von 
der Knotenlinie.

Auch Musehold (1. c.) beschreibt nichts

Autoren geben dagegen an, und das ist 
Lehfeldts Theorie und Oertels Beob- 
nur in einer ziemlich scharf abgegrenzten 

DaB sich

Koschlakoff, der an toten und lebendigen Kehlkdpfen beobachtete, 
spricht ebenfalls von der Knotenlinie, hat aber tatsachlich am lebenden nur 
feststellen kónnen, daB die Bander stark schwingen, die iibrigen Teile fast 
gar nicht. „Es war mir hier ebensowenig móglich, mich von den entgegen- 
gesetzten Bewegungen der Teile, welche zu beiden 
Seiten der Knotenlinie liegen, zu iiberzeugen, wie 
bei den Untersuchungen an toten Kehlkópfen.11 
Koschlakoff glaubte also an die Knotenlinie, 
ohne sie gesehen zu haben. Auch Griitzner und

) Untersuchungen iiber einseitig frei schwingende Membranen, Kassel 1877.

Ewald berichten unbedenklich iiber sie. In diesem Zusammenhang sind 
C. Miillers1) Beobachtungen an Pergamentmembranen genannt worden, bei 
denen ebenfalls Knotenlinien durch aufgestreuten Sand sichtbar wurden. 
Soyiel ich sehe, handelte es sich hierbei aber um Resonanzyorgange, iiber- 
haupt um Verhaltnisse, die mit denen der Stimmlippen nicht yergleichbar sind.

Rethi (1. c.) hat am lebenden Kehlkopf stroboskopisch und am toten, sowie 
am praparierten Kehlkopf mittels mikroskopischer Beobachtung aufgestaubten 
Metallpulyers den Schwingungsmodus im Falsett untersucht und hat eine 
Knotenlinie niemals gefunden. 
derartiges.

Die beiden letztgenannten 
zweifellos der richtige Kern in 
achtung, daB die Schwingungen
Randzone kraftig sind und die iibrige Stimmlippe fast still steht. 
an der Ubergangsstelle von den starken Schwingungen zu der relatiy ruhigen 
Zonę eine Schleimlinie absetzt, wie Musehold beschreibt und abbildet, ist 
begreiflich.

Die Frage ist nun: welcher Art sind die Schwingungen der Randzone 
im Falsett? Funktioniert der Kehlkopf auch hier ais Gegenschlagpfeife 
oder ais Zungenpfeife, odei' yielleicht gar ais Lippenpfeife ?

Eindeutige Beobachtungen hieruber liegen nicht vor, und auch ich ver- 
fiige iiber solche nicht. Musehold gibt, wie gesagt, bestimmt an, im Falsett 
schlieBe sich die Stimmritze nicht yóllig, sie zeige nur Erweiterungen und 
Verengerungen in allerdings nicht unbetrachtlichem Umfange; im Gegensatz 
zur Bruststimme, wo der obere sichtbare Rand der Stimmlippe abgerundet ist, 
sieht Musehold ihn beim Falsett zugescharft. (Vgl. Taf. II, Fig. 5 u. 4). 
Stoerk hat Czermaks Beobachtungsmethode am von auBen her (durch die 
Haut) durchleuchteten Kehlkopf angewandt, bei der das Kehlkopfinnere im 
Laryngoskop gesehen wie in Rotglut und gleichsam durchsichtig erscheint. 
Bei der Falsettstimme 
nur noch wie ein Flor

schienen die Stimmlippen sich zu verdiinnen, bis sie 
iiber dem yon unten durchschimmernden Lichte lagen.
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Soweit sprache alles ja ganz deutlich fur eine bandartige Verdiinnung 
der Stimmlippen in ihren inneren Randpartien, die dann im Falsett ais regu- 
lare Membranzungen, in wohl etwas schrager Stellung gegeneinander geneigt, 
durchschlagend von oben nach unten zu schwingen hatten. Einer solchen 
Auffassung neigt Musehold zu, da er auch den Eindruck gewonnen hat, 
daB die Glottisrander im Falsett in der Tat auf und ab schwingen, also bei 
Fernrohrbeobachtung in der Mittelstellung unscharfer erscheinen ais bei hoher 
oder tiefer Einstellung.

Das Bedenkliche ist dabei nur, dafi Membranpfeifen der angenommenen 
Art beim Anblasen nicht schwingen und nicht tónen. Wollte man annehmen, 
daB sich die beiden Lippen ziemlich steil dachfórmig aneinanderlegen, ahnlich 
wie in Fig. 124 b, so kónnte man denken, es handle sich doch um aufschlagende 
Zungen. Dann miiBte aber stroboskopisch voller GlottisschluB sichtbar werden. 
Tritt dieser also tatsachlich nicht ein, so sehe ich nicht, wie der Kehlkopf ais 
durchschlagende oder aufschlagende Zungenpfeife funktionieren kónnte, und 
seine Wirkungsweise bleibt einstweilen yóllig ungeklart. Die Schwingungen der 
Stimmlippen im Brustregister sind yerstandlich und auf Bekanntes zurtickzu- 
fiihren, freilich, wie wir sahen, nicht auf den Zungenpfeifenmechanismus, sondern 
auf den von Ewald im Modeli yeranschaulichten Polsterpfeifenmechanismus.

DaB die Stimmlippen im Falsett nach ganz anderem Prinzip schwingen 
sollten, will nicht recht einleuchten, da die Annahme einer Ubergangsform 
zwischen Falsett und Brustregister im „Mittelregister*1 (voix mixte) zu Recht 
besteht und es dem geschulten Sanger móglich ist, den Ubergang aus Brust- 
in Falsettregister nahezu unmerklich zu machen. Das macht, wie mir 
scheint, die Annahme unabweisbar, daB aueh die beiden Schwingungsmecha- 
nismen ineinander iibergehen konnen, also nicht yon Grund aus yerschieden 
sind: Man yermóchte sich ja yorzustelleu, daB im StrohbaB die Stimmlippen 
dick und breit mit schwacher Spannung aneinanderliegen, beim Brustregister 
mehr und mehr eine Verdunnung in der Hóhendimension Platz greift, yiel
leicht, wie Ewald meint, mit dachfórmiger Neigung der Stimmlippen gegen
einander, daB schlieBlich beim Ubergang zum Falsett die Verdiinnung nament
lich in den Randteilen so hochgradig wird, daB diese fast allein schwingen, 
ohne Beteiligung der Hauptmasse der Stimmlippen. Das ware alles gut und 
auch mechanisch yerstandlich zu machen, wenn nicht die Beobachtung der 
im Falsett weiten und sich in keiner Schwingungsphase schliefienden Glottis 
alles zunichte machte. Hier muB neue Arbeit einsetzen, der Bewegungs- 
modus der Stimmlippenrander muB mit der stroboskopischen Methode und 
mit systematischer Ausnutzung der C z er mak sehen Durchleuchtung noch 
genauer erforscht werden. Im jetzigen Stadium kann man nur sagen: non liąuet.

Bei dieser Sachlage erscheint es nicht sehr lohnend, die Hypothesen zu 
erórtern, die man zur Erklarung der besonderen Schwingungsweise der Stimm
lippen im Falsett aufgestellt hat, wahrend wir de facto noch gar nicht wissen, 
wie diese Schwingungsweise beschaffen ist. Erwahnenswert ist jedoch 
folgendes:

Wahrend die Randpartie der Stimmlippe im Falsett schwingt, ist der 
ubrige Teil nicht in yólliger Ruhe. Er schwingt freilich nicht so, wie Oertel 
es zu sehen glaubte, dazu ist die dicke Gewebsmasse ganz aufierstande. Nur 
eine uberall annahernd gleichdicke Membran kann mit solchen Knotenlinien
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Fig.1. Fig. 2.

c1
Bariton, Falsettregister.

Fig. 4.Fig. 3.

c1
(forte, stroboskopisch).

cl
liano).

Bariton, Brustregister.

Fig. 5.

(stroboskopisch). 
Falsettregister.

Fig. 6.

c1
(stroboskopisch).

Brustregister.

Photographische Bilder der Stimmlippen
(nach Musehold).

(Erklarung zur Tafel siehe Riickseite.)

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. Friedr. Yieweg & Sohn in Braunschweig.



Erklarung zur T a f e 1.

Die Figuren sind nach Originalaufnahmen von Herrn Dr. Musehold repro- 
duziert und stellen Ansichten des Kehlkopfes eines Baritonsangers dar.

In den Figuren 1, 2 und 4 ist der Kehlkopf wahrend des Phonierens in ge- 
wohnlicher Weise photographiert dargestellt, die Figuren 3, 5 und 6 sind auf 
stroboskopisch-photographischem Wege gewonnen. Bei Fig. 3 und 6 wurde Brust- 
stimme gebildet, die Fig. 3 yerfolgte die Aufnahme in der VerschluBphase, bei Fig, 6 
in der Phase weitester Offnung der Stimmritze. Fig. 5 zeigt die Stimmlippen beim 
Falsett in der Phase weiter Offnung.
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schwingen. Fiir die Stimmlippe ist die entspreehende Annahme ein physika- 
lisches Unding. Musehold sah auf der Flachę des nichtsćhwingenden Teiles 
eine unregelmaBige Bewegung, die er auf Runzelung der Schleimhaut zuriick- 
fiihrt. Auch ich habe Ahnliches gesehen, habe aber mehr den Eindruck eines 
unruhigen Wogens in der gespannten Muskulatur gehabt. Jedenfalls sind es 
keine eigentlichen Schwingungsyorgange. Rethi hat eine von der eben er
wahnten yerschiedene Erscheinung bemerkt, die wichtig zu sein scheint. Er 
beschreibt sie folgendermaBen: „Wenn man den lebenden Kehlkopf den Ton 
der Sirene móglichst genau singen laBt, so sieht man den freien Rand des 
Stimmbandes nach aufwarts schwingen, dann riickt die Scharfe dieses Randes 
aber ais eine Kante nach auBen, wahrend der freie Rand wieder abwarts 
geht, und diese Kante lauft, indem sie allmahlich yerstreicht, eine kurze 
Strecke weit lateralwarts ab. Oft sieht man schon die zweite Kante unter- 
wegs, bevor die erste abgelaufen ist.“ Bei der Bruststimme war von solchen 
Wellen nie etwas zu bemerken.

An schwingenden Gummimembranen habe ich bei stroboskopischer Be
trachtung seitlich ablaufende Wellen oft gesehen. Das Wesentliche aber an 
Rethis Beobachtung liegt darin, daB die stark schwingende Randpartie — 
nur auf diese beschrankt sich offenbar die seitlich ablaufende Welle — nicht 
einfach auf und niedei’ schwingen kann, sondern daB sie ihre Gestalt, ihren 
Querschnitt andert und uberhaupt nicht bandfórmig flach ihre Schwingungen 
ausfiihrt, yielmehr eine merklich prismatische Gestalt auch im Falsett behalt. 
Die Rethische Beobachtung widerstreitet der Museholdschen nicht, da 
Rethis Kantenyerschiebung wenigstens gróBtenteils in der inneren Stimm- 
lippenpartie ablauft, die Musehold auBer in den Umkehrpunkten der 
Schwingung etwas yerschwommen sah. Die Konstruktion seiner strobo- 
skopischen Scheiben mit ihrem Verhaltnis von Schlitz zu Interyall wie 1:2 
oder 1 : 3 reichte wohl aus, um die Stimmlippen in ihren relatiyen Ruhelagen 
bei den Umkehrpunkten der Schwingung scharf zu sehen und zu photo- 
graphieren, nicht aber fiir. die Stadien gróBter Bewegungsgeschwindigkeit.

Weiterfiihrung iihnlicher Beobachtungen durfte sehr aussichtsreich sein. 
Rethi hat an toten Kehlkópfen in interessanter Weise die Entstehung 

des Falsetts erzwungen, indem er sagittal durch die Stimmlippen an der Stelle, 
wo die stark schwingende in die relatiy ruhende ubergeht, Nadeln parallel 
dem Glottisrande durchstach oder Faden durchzog, die gespannt werden 
kónnten. Es ist sehr leicht móglich, daB in vivo ein ahnlicher Yorgang sich 
abspielt, eine Absteifung der Stimmlippe in der erwahnten Linie. Es ist aber 
auch móglich, daB hier nur eine auBerliche und darum irrefiihrende Ahnlichkeit 
yorliegt und in Wirklichkeit das Falsett, der ublichen Annahme entsprechend, 
durch Veranderung des Querschnittes der Stimmlippe, Vorschiebung einer 
schmalen plótzlich sieh yerdiinnenden Lippe erzeugt wird, oder endlich durch 
diesen und den von Rethi angenommenen Vorgang gleichzeitig.

Auf die von Rethi, Katzenstein und yielen anderen geauBerten 
Hypothesen iiber das relatiye MaB yon Beteiligung der einzelnen Muskeln 
und Muskelpartien an der Stimmlippenspannung bei Brust- und Falsettregister 
naher einzugehen, scheint mir nicht ratsam, da diese Hypothesen doch noch 
einigermaBen in der Luft schweben, solange wir iiber den eigentlichen Schwin- 
gungsyorgang noch so sehr im unklaren sind.
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Uber das sogenannte Mittelregister liegt die Angabe von Rethi vor, 
daB bei ihm die Stimmlippen in gróBerer Ausdehnung schwingen ais beim 
Falsett, also hierin Ahnlichkeit mit der Bruststimme besteht, wahrend anderer
seits Mittel- und Falsettregister das Ablaufen der Rethischen Welle gemein- 
sam haben.

Uber die Schwingungsformen im StrohbaBregister sind mir keine 
Beobachtungen bekannt. Hypothetisches ist bei Merkel zu finden.

Uber die Beteiligung der einzelnen Register an der Gesamtheit der fiir 
eine Stimme yerfiigbaren Tóne vgl. unten S. 748.

6. Toneinsatz und Tonansatz.
Unter „Toneinsatz “ versteht man die Art, wie man einen Stimmlaut 

beginnen laBt, also eine den Sprach- und Gesangslehrer mehr ais den Physio- 
logen interessierende Frage. Man pflegt drei Arten zu unterscheiden:

1. Gehauchter Stimmeinsatz. Die Stimmritze schliefit sich erst zur 
Stimmbildung, nachdem schon die Exspiration begonnen und mehr oder weniger 
lange gedauert hat. Dadurch entsteht ein mehr oder weniger deutliches H 
vor dem Stimmklang (Vokal oder Halbvokal, z. B.: Ha, Ho, Han, Hm, HI).

2. Scharfer Stimmeinsatz. Die Stimmritze schlieBt sich vor Beginn 
der Phonation yóllig, und in dem Moment, wo die Bildung eines bestimmten 
Lautes erstrebt wird, sind die Spannungen und Stellungen der einzelnen 
Stimmwerkzeuge schon so gewahlt, daB bei der halb aktiven, halb passiven 
Unterbrechung des Versehlusses sogleich der gewunschte Laut erklingt. Da
bei entsteht ein Knall („Glottisschlag“), der so leise sein kann, daB er nur 
bei sorgfaltigster Beobachtung erkannt wird, der aber auch sehr deutlich sein 
und dann zuweilen von einem ganz fluchtigen Reibegerausch gefolgt sein 
kann, das den Stimmklang einen Moment begleitet. Die Starkę des Knalles 
oder die Scharfe ist indiyiduell und je nach Umstanden sehr yerschieden. 
Beim Gesang ist der scharfe Einsatz yerpónt, weil er auf die Dauer die Stimm
bander schadigt.

3. Der leise oder allmahliche Stimmeinsatz ist der beim Gesang 
erwiinschte; er ist vielen Menschen von Hause aus eigen, muB dagegen yon 
anderen muhsam erlernt werden. Er wird (z. B. von H. Gutzmann1) so 
definiert, dafi sich die Stimmlippen bis zu der fur das Tónen nótigen Enge 
nahern, aber ohne sich vorher zu schlieBen. Es liegt auf der Hand, daB dies 
ein in aller Strenge nicht erfiillbares Desiderat ist, da entweder ein unmerkbar 
kurzes Hauchen yorausgehen oder ein unmerkbar weicherDurchbruch der schon 
geschlossenen Stimmritze eintreten muB. Es liegt also streng genommen immer 
ein Einsatz nach 1. oder 2. vor, der eben praktisch ais etwas Besonderes imponiert.

Barth2) hebt das Ókonomische des leisen Einsatzes heryor, indem er sagt, 
daB sich die Stimmlippen nur gerade mit der fiir den beabsichtigten Ton erforder-

*) Stimmbildung und Stimmpflege. Gemeinyerstand liche Vorlesungen. Wies
baden (Bergmann) 1906. (Ein zur Einfiihrung in die Stimmphysiologie und Stimm- 
hygiene sehr empfehlenswertes Werkchen.) — 2) Zur Lehre vom Tonansatz. Arch. 
f. Laryng. 16, 3. Beziiglich Tonansatz vgl. auch: Hellat, Von der Stellung des 
Kehlkopfes beim Sin gen, ebenda 8; Spiess, Richtige Stimmbildung usw., ebenda 11; 
Bukofzer, Hygiene des Tonansatzes, ebenda 15; Flatau u. Gutzmann, Neue 
Yersuche zur Physiol. d. Gesanges, ebenda 16.
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lichen Energie schlieBen, so daB weder durch zu festen StimmritzenscliluB noch 
durch den hauchenden Anlaut Energie oder Atem yerschwendet wird.

„Tonansatz“ ist ebenfalls ein dem Gesangs- und Sprachpadagogen ge- 
laufiger Begriff, auf den Barth neuerdings die Aufmerksamkeit der medi- 
zinischen Fachmanner gelenkt hat.

Beim gewóhnlichen Sprechen und beim Singen der meisten ungeschulten, 
sogenannten „Natursanger11 werden nicht die fiir Erzielung eines kraftigen 
weit tónenden Schalles giinstigsten Stellungen der Stimmwerkzeuge yerwertet, 
es laBt sich yielmehr hierbei durch Schulung ein yorteilhafteres Arbeiten er- 
zielen. Ais yorteilhaft gilt bei den Gesangslehrern eine Konfiguration der 
Mundteile, durch welche die Schallwellen yom h ar ten Gaumen aus nach 
auBen reflektiert werden. Dem liegt die (durch Tatsachen freilich noch 
nicht belegte) Annahme zugrunde, der weiche Gaumen sei zu solcher Reflexion 
nicht geeignet.

Es wird selbst in Schriften laryngologisch erfahrener Autoren hierbei meist 
yon „Resonanz" des Gaumens geredet, wahrend tatsachlich sinngemaB nur die 
Schallreflexion gemeint sein kann. Resonanz spricht hier gar nieht mit.

Wichtiger wohl ais diese Frage ist die Erforschung der Raumverhalt- 
nisse im supralaryngealen Raum, also der Grad von Durchgangsfreiheit fiir 
die Schallwellen vom Kehlkopf bis zum Mundhóhlendach. Von besonderer 
Bedeutung ist hier offenbar die Hóhenstellung des Kehlkopfes, sowie seine 
Stellung zur Vertikalen.

Barth (1. c.) hat durch graphische Registrierung dieser Stellungen nach
gewiesen, daB bei N a tur s a ng e r n, der iiblichen Angabe und auch dem 
Resultat Hellats (1. c.) entsprechend, der Kehlkopf mit steigender Tonhohe 
gehoben, mit sinkender gesenkt wird, wahrend bei geschulten Sangern und 
Sangerinnen meistens die umgekehrte Bewegung, bei hohen Tónen also Tief- 
stand eintritt. Mit dem Tiefertreten des Kehlkopfes ist ein deutliches 
Vorwartsdrangen yerbunden. Ich kann die Barthschen Angaben nach Beob
achtung an einigen Sangerinnen bestatigen, doch berichten mir andere Beob- 
achter von gegenteiligen Ergebnissen, es scheinen also indiyiduelle Unterschiede 
yorzukommen. Hellats Angabe, wonach bei Geiibten der Kehlkopf uber
haupt im Tiefstand yerharre, ist jedenfalls auch nicht fiir alle Falle zutreffend.

Bei der Senkung des Kehlkopfes erreicht der untere Schildknorpelrand den 
oberen Rand des Brustbeines. Der tiefer und yorwarts tretende Schildknorpel 
zieht das Zungenbein mitsamt dem Kehldeckel mit herab und yorwarts. Das 
Ansatzrohr wird damit in der Lange und Weite yergrófiert. Der Kehldeckel- 
wulst ist yerstriehen, der Morgagnische Ventrikel entfaltet, so daB die 
Schallwellen frei naeh oben strómen kónnen und laryngoskopisch die Stimm
bander leicht sichtbar werden. Umgekehrt wird beim Hochsteigen des Kehl
kopfes dieser an das Zungenbein herangezogen, der Kehldeckelwulst wólbt 
sich stark an. Infolgedessen ist der Einblick in den Kehlkopf sehr beschrankt, 
der Austritt der Schallwellen gehemmt.

Der fiir yollen Stimmklang giinstige und beim Kunstgesang bevorzugte 
Tiefstand des Kehlkopfes wird in gleicher Weise beim Gahnen erreicht. Auch 
der Nichtsanger iiberzeugt sich leicht davon, dafi bei Gahnstellung die Er
zeugung yoller Tóne begiinstigt ist. Weichen Zweck das Tiefertreten des 
Kehlkopfes gerade beim Steigen der Tonhohe hat, bleibt zunachst unerklart.
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7. Sprechstimme und Singstimme.
Ein prinzipieller Unterschied zwischen Sprech- und Singstimme existiert 

nicht, sie gehen vielmehr ohne scharfe Grenze ineinander iiber. Nur werden 
beim Singen gewisse Eigenschaften der auch zum Sprechen verwendeten 
Klange besonders begiinstigt; der Weg fiir die Schallwellen wird im all
gemeinen móglichst frei gemacht (s. o. S. 745). Es gibt aber auch 
Sprechstimmen, bei denen der Schallaustritt aufierordentlich giinstig ist und 
die deshalb „klangvoll, sonor“ erscheinen und eine groBe Tragweite haben.

Am deutlichsten unterscheiden sich Sing- und Sprechstimme in der Be- 
handlung der Vokalklange. In der Sprache wird der Grundton zugunsten 
der fiir den einzelnen Vokal charakteristischen Mundtóne (Formanten) so stark 
zuriickgedrangt, daB man ihn uberhaupt nicht oder nur in schwacher An- 
deutung heraushóren kann. Beim Gesang dagegen muB der Grundton deut
lich hervortreten, und es ist eine besondere Kunst des Sangers, diese Forderung 
mit derWahrung des eigentlichen Vokalcharakters zu vereinigen, was nament
lich bei den hóchsten und tiefsten Tónen der menschlichen Stimme schwierig, 
ja schlieBlich unmóglich wird. In gewissen Gesangsformen, im sogenannten 
Secco-Recitativ, wird ubrigens der Vokalcharakter und auBerdem der Konso- 
nantenklang so stark markiert, daB eine bedeutende Annaherung an den 
Sprechklang erzielt wird.

Mit den Beziehungen zwischen Sprech- und Singstimme hangt die Tatsache 
nur aufierlich zusammen, daB beim regularen Gesang die Tonhóhen verschie- 
dener Laute sich stets um bestimmte, physikalisch definierte Intervalle unter
scheiden miissen, wahrend die Intervalle bei der Sprache ganz regellose sind. 
Ein ebenfalls ganz auBerlicher Unterschied, der zuweilen hervorgehoben wird, 
ist es, daB in der Sprechstimme fast auf jedem ausgehaltenen Klang (Vokal) die 
Tonhóhe wechselt, wahrend beim Gesang besonders haufig fiir jeden tónenden 
Laut eine bestimmte Tonhóhe festgelegt ist. Die Regel ist das aber bekannt- 
lich keineswegs.

Uber die Hóhenlage der Sing- und Sprechstimme siehe unten S. 747.

8. Der Umfang der Stimme.
Der Bereich der Tóne, die das Individuum singend hervorbringen kann, 

pflegt ungefahr zwei Oktaven zu umfassen. Bei nicht besonders stimmbegabten 
oder geiibten Personen sind die hóchsten und tiefsten Tóne dieses Bereichs 
nur unvollkommen zu erzeugen. Andererseits kann durch Ubung und Umfang 
noch etwas gesteigert werden. Einzelne Sangerinnen (Catalani) hatten bis 
zu dreieinhalb Oktaven Stimmumfang, drei Oktaven findet man haufiger. Bei 
Kindern ist der Umfang der Singstimme betrachtlich kleiner, im sechsten 
Jahre hóchstens eine Oktave, dann allmahlich steigend (Paulsen1).

Die Tonlage der am leichtesten erzeugbaren Tóne sinkt ziemlich schnell. 
Nach Garbini2) liegen die ersten Schreie und das Schreien in den ersten 
zwei Monaten zwischen f2 und /'!, dann vom zweiten bis achten Monat zwischen 
c2 und c3. Derselbe Autor gibt fur das Alter von drei bis funf Jahren den 
Stimmumfang zu a bis d2 an.

‘) Arch. f. d. ges. Physiol. 61, 407. — 2) Memorie dell’ Accad. d’Agricolt., 
Arti e Commercio di Yerona 68, 3, 1892.
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Fiir die eigentliche Singstimme ist letztere Angabe offenbar nicht gemeint, 
denn dereń Umfang ist weit kleiner. Auch die Angaben fiir die erste Zeit 
erscheinen mir zu hoch. Die phonographischen Feststellungen von Flatau 
und Gutzmann1), nach denen die Sauglinge anfangs besonders haufig um 
a1 bis h1 schreien, finde ich richtiger. Tóne von a1 bis a2 kamen im ganzen 
yor, nur eine Ausnahme mit dem Umfang h bis a3 kam zur Beobachtung 
(sechstagiges Madchen).

Paulsen (1. c.) fand bei sechsjahrigen Knaben den Stimmumfang meistens 
zwischen d1 und a1, seltener nach unten bis c1, nach oben bis c2 gehend. Bei 
meinem jetzt yierjahrigen Knaben liegt die Singstimme zwischen d1 und h1. 
Weitere Angaben sind bei Vierordt2), Paulsen (1. c.) und Gutzmann3) 
zu finden.

Bei Erwachsenen ist dei’ yerfiigbare Umfang in seiner absoluten Hóhen- 
lage sehr wechselnd. Fiir die gebrauchlichen Bezeichnungen Bab, Tenor, Alt 
und Sopran gibt die beistehende Tabelle den beziehungsweisen Umfang an:

Nach
Marx4)

Nach
J. Miiller5)

Schwingungszahlen 
nach J. Muller

Bali......................... F— el B-/‘ 80— 341
Tenor ...................... c — Zł1 c — c* 128— 512
Alt............................. g — /•-/" 170 — 683
Sopran ...................... c — li2 „1 Z.3c — c 256 — 1024

Nach Muller sind demnach die Tóne c1 —f1 fiir alle Stimmen gemeinsam. 
Uber c3 hinaus reicht die Stimme nicht weniger Soprane. In der „Zauber- 
flóte“ singt die „Kónigin der Nacht“ bis /’3; A. Patti erreichte g3 mit 1536, 
andere erreichten sogar c4 und e4 (2560 Schwingungen).

Der yerschiedenen Hóhenlage der Stimme entspricht yerschiedene GroBe 
des Kehlkopfes, vor allem yerschiedene Stimmbandlange. Diese beim Mannę 
yerhalt sich zu der beim Weibe etwa wie 3:2 (J. Miiller3). Die Lange des 
nicht gedehnten Stimmbandes betragt nach Muller 18,25 mm beim Mannę, 
12,6 mm beim Weibe. Um die Pubertatszeit wachst der mannliche Kehlkopf 
sehr schnell, der weibliche ebenfalls beschleunigt, doch lange nicht so sehr wie 
der mannliche.

Die mannliche Sprechstimme bewegt sich nach Gutzmann (1. c.) 
etwa zwischen A und d, die weibliche und kindliche im allgemeinen eine 
Oktaye hoher. Die indiyiduellen Unterschiede sind aber hier sehr groti. Die 
meisten Menschen sprechen bei óffentlichem Vortrag in hóherer Tonlage ais 
beim gewohnlichen Sprechen. Ein weiterer Unterschied soli nach Billroth 6) 
darin liegen, daB man beim gewohnlichen Sprechen in Moll spreche, mit Be- 
yorzugung der kleinen Terz,'beim óffentlichen Vortrag dagegen sogleich zu 
Dur und zur groBen Terz iibergehe.

’) Arch. f. Laryng. 18 (1906). — !) Physiologie des Kindesalters. Tubingen 
(Laupp) 1881, S. 449 ff. — 3) Stimmbildung und Stimmpflege. Wiesbaden (Berg- 
mann) 1906, S. 75 ff. — *) Die Lehre v. d. musik. Komposition, 1. Teil, 5. Aufl., 
1858. — 5) Handbuch der Physiologie 2 (1), 200, 1837. — 6) Zit. nach Gutz
mann.
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Die Verteilung der Register auf 
gibt Rossbach *) folgendermaBen an:

den gesamten verfiigbaren Umfang

Fiir den Mann:
Stroh- und Kehlbafi...............
Bruststimme.............................
Falsett.....................................

— E
E—e'

Fiir das Weib:
Bruststimme............................. d—a'
Falsett.....................................c1 — e3

l) Physiol. u. Path. d. menschl. Stimme. Wiirzburg 1869. — 2) Ein Versuch,
die Fehler zu bestimmen, welche der Kehlkopf beim Halten eines Tones macht.
Inaug.-Diss. Marburg 1872. — 3) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1879, S. 119. — 4) Ebenda
S. 155. — 6) Vgl. dieses Handbuch 3, 483 ff. — “) Uber die Genauigkeit d. menschl.
Stimme, „Die Stimme, Zentralbl. f. Stimm- und Tonbildung usw.“ 1907.

9. Die Genauigkeit der menschlichen Stimme.
Kliinder2)3) bestimmte unter Hensens Leitung die Genauigkeit, mit 

der die Singstimme eine bestimmte Tonhohe festzuhalten vermag, und zwar 
sowohl mittels Auszahlen von Schwebungen zwischen einem festgegebenen 
und einem nachgesungenen Ton2), wie auch bei graphischer Registrierung 
beider Tóne 3). Zu gleichem Zweck lieB Hen sen4) das Bild einer durch die 
Stimme zum Oszillieren gebrachten Kónigschen Flamme durch eine Stimin- 
gabel horizontal auseinanderziehen, wobei die Gestalt des Flammenbildes 
bei vollkommener Konstanz der Tonhohe von Stimmgabel und Singstimme 
konstant bleibt, bei Differenzen in der Schwingungszahl aber gesetzmafiige 
Veranderungen zeigt. Hensen hat das Verfahren nur dazu yerwendet, um 
zu zeigen, daB kein Sanger imstande ist, die gegebene Tonhohe langere Zeit 
festzuhalten. Das graphische Verfahren Kliinders ermóglicht zahlenmafiige 
Angaben iiber die Genauigkeit der Tonhaltung. Kliinder selbst, mit geiibtem 
Gebór begabt, aber kein Sanger, machte folgende Schwankungen (Dauer des 
ausgehaltenen Tones wurde nicht angegeben):

Fiir den Ton
Schwankung 

in Bruch- 
teilen einer 
Schwingung

In Prozenten 
der

Schwingungs
zahl

G (96 Schwingungen) . . . 
c (128 „ ) • • •
g (192 „ ) • • .
c1 (256 „ ) • • •

+ 0,3281
0,4703
0,6195
0,5870

+ 0,342
0,364
0,323
0,230

Dabei kombinieren sich natiirlich die Fehler, die das Ohr in der Tonhóhen- 
beurteilung und der Kehlkopf in der Tonregulierung macht. Da die Unter- 
schiedsempfindlichkeit fiir Tonhóhen nur um ein geringes feiner ist, ais dem 
Betrag dieser Schwankungen entspricht5), muB die Genauigkeit der Ein- 
stellung der Tonhohe im Kehlkopf ais iiberraschend groB bezeichnet werden, 
um so mehr, da ein besonders geschulter Gesangskiinstler die von Kliinder 
erreichte Genauigkeit noch iibertreffen diirfte.

Neuerdings hat Griitzner6) eine Vorrichtung beschrieben, die ahnlich der 
Hensenschen die Genauigkeit der Ubereinstimmung zwischen Stimmgabel- und 
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Stimmton veranschaulichen laBt, zu systematischen Messungen aber nicht benutzt 
zu sein scheint. Der Apparat ist dem Samojloff sehen ') ahnlich. DaB Ton- 
hbhenuntersehiede, um fiu- das Ohr merklich zu sein, mehrere Prozent betragen 
miiBten, wie es bei Griitzner heiBt, ist etwas hoch gegriffen.

Auch bei successivem Erklingeu des angegebenen und des gesungenen 
Tones, ja selbst bei freiem Einsatz eines verlangten Tones ist die Genauigkeit 
erstaunlich groB; sichere Angaben dariiber kenne ich allerdings nicht.

In der freien Einstellung auf bestimmte Tonhóhe liegt eine Besonderheit der 
Kehlkopfmuskulatur, die von keiner anderen Muskelgruppe des Korpers, einschlieB- 
licli Augenmuskeln, auch nur annahernd erreicht wird. Dabei ware es durchaus 
unrichtig zu behaupten, daB ein feines Muskelgefiihl der Kehlkopfmuskulatur dafiir 
die Vorbedingung gabe. Man hat von Hause aus kein Gefiihl und kein BewuBtsein 
der yerschiedenen Stellungen des Kehlkopfes und seiner Teile zueinander, wie bei den 
fiir das Auge direkt siclitbaren Extremitaten. Dagegen ist sich der geiibte Sanger 
dessen bewufit, auf welche Tonhóhe der Kehlkopf eingestellt ist, schon ehe der 
Ton erklingt. Die Korrektur des schon erklingenden Tones unter Kontrolle des 
Ohres darf ja nur minimale Betrage erreichen. Es ist ubrigens nicht unwahrsehein- 
lich, daB man durch jahrelange autolaryngoskopische Ubung die Bewegungs- und 
Lageempfindungen des Kehlkopfgebietes so auszunutzen lernte wie etwa diejenige 
der Hande. Auch die Erlernung atypischer, z. B. einseitiger Stimmbandbewegungen 
auf diese Weise scheint móglich zu sein (vgl. oben S. 720).

Besonders erschwert ist das Halten einer bestimmten Tonhóhe bei Tónen, 
dereń Starkę man erheblich an- oder abschwellen lassen will. Alle Membran- 
pfeifen gehen mit zunehmender Windstarke mit dem Ton in die Hohe, und 
es ist nicht anzunehmen, daB bei Gegenschlagpfeifen die Sache anders liegt, 
zumal auch beim Gesang die Yerschiebung in gleiehem Sinne einzutreten pflegt. 
Schutz gegen solche unbeabsichtigte Tonhóhenschwaukungen, wie auch gegen 
das sogenannte Detonieren bei einer langeren Tonfolge ist ubrigens nicht 
nur in der Ubung der Kehlkopfmuskulatur gegeben, sondern ein ganz be
sonders wirksamer Schutz liegt im Besitz des sogenannten absoluten Gehórs 2).

10. Der zur Stimmerzeugung nótige Druck.
Die zum Anblasen des Kehlkopfes nótigen Druckwerte sind wiederholt 

bestimmt worden. Am toten Kehlkopf sind die Werte weit niedriger ais 
am lebenden. An jenem fand sie J. Muller 3) bei tiefen Tónen zwischen 13 
und 26 mm Wasser, bei hohen Tónen zwischen 80 und 135 mm, je nach der 
Starkę des Tones. Am lebenden Menschen mit Luftróhrenfistel beobachtete 
Cagniard-Latour 4) bei mittleren Tónen 160 mm, bei hóheren 200 mm, bei 
lautem Rufen bis 945 mm Wasser. Ahnlich sind die Ergebnisse Grutzners 
(Hermanns Handb. 1, 2, 64), der beim Singen des Tones C1 im Mittel 150 mm, 

l) Arch. f. d. ges. Physiol. 78 (1899), vgl. unten 8. 777. — s) Bei einem 3l/s- 
jiihrigen Knaben, der sonst keine Zeichen musikalischer Begabung gab, konnte ich 
zu meiner Uberraschung konstatieren, daB er das a1 einer Stimmgabel ohne jede 
Einiibung nicht nur recht rein nachsang, sondern auch nach mehreren (bis zu 
fiinf) Minuten es sicher wiederfand. Nach solchen Pausen kamen im Einsatz 
allerdings Fehler bis zu einem halben Ton vor, die aber schnell nach dem akusti- 
sclien Erinnerungsbild korrigiert wurden. Mutter und GroBvater des Kindes be
sitzen sogenanntes absolutes Gehór. — “) Uber d. Kompensation d. physischen Krafte 
am menschl. Stimmapparat, Berlin 1839, u. Handb. d. Physiol. 2. — 4) Ann. scienc.
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bei f1 190 mm Wasserdruck fand. Der hóchste erzielte Druck bei hohen 
starken Tónen betrug 30 mm Hg. Ais der Kehlkopf durch krankhafte Pro
zesse geschadigt war, kamen nur yiel niedrigere Druckwerte vor.

') Zur Priifung des Sprachgehóres. Arch. f. Ohrenheilk. 64, 155, 1905. —
2) Zeitsehr. f. Ohrenheilk. 47, 91, 1904 und Onderz. Physiol. Laborat., Utrecht (5)
5,239,1904. — s)Zitiert nach Chauyeau, Le Pharynx, Paris 1901, p. 355. — 4)Arch.
f. (Anat, u.) Physiol. 1902, Suppl. 417; 1904, Suppl. 243; 1906, 433. — 5) Beobachtungen
iiber physiologische Veranderungen dei- Stimme und des Gehors bei Anderungen 
des Luftdruckes. Sitz.-Ber. k. Akad. Wien, math.-nat. KI. 106, III, 5, 1897. —
6) Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1899, Suppl. 555.

11. Die Luftbewegung im Munde bei der Stimmbildung.
Die Luftstrómung in und vor dem Munde beim Phonieren und Fliistern 

ist von yerschiedenen Autoren gemessen worden. Lucae1) hat zu diesem 
Zwecke (hauptsachlich fiir die Bediirfnisse der otiatrischen Praxis) zwei ais 
Phonometer bezeichnete Apparate konstruiert, die den Anemometern der 
Meteorologie ahnlich sind; der Luftstrom lenkt ein pendelnd aufgehangtes 
Glasplattchen um einen meBbaren Winkel aus seiner Ruhelage ab. Weitere 
Untersuchungen sind von Reuter* 2), Gelle3) und Zwaardemaker4) ver- 
óffentlicht worden. Zwaardemaker yerwendete yerschiedene einander kon- 
trollierende Methoden, Pitotsche Róhren, sein Aerodromometer und die 
kleine akustische Torsionswage von Dvorak. Die Ausstrómungsgeschwindig- 
keit der Luft bei ruhiger Exspiration ist betrachtlich groBer, ais bei einem 
gesungenen Ton, nach Angabe von Zwaardemaker (1. c.) in einem gegebenen 
Fali 11 mai groBer. Derselbe Autor teilt Messungen des Luftyerbrauches 
beim Singen mit; dieser stellte sich bei einer Sangerin auf 23 ccm pro Sekunde 
fiir ein getragenes Lied, auf 50 ccm bei Staccato. Unter der Annahme eines 
Trachealdruckes von 14 cbm H2O berechnet Zwaardemaker hieraus einen 
Energieaufwand pro Sekunde von 0,45.106 Erg fiir das getragene Lied, von 
0,98.106 Erg fiir das Staccato.

Anders miissen die Verhaltnisse werden, wenn der herrschende Druck 
um nennenswerte Betrage von dem gewohnlichen Atmospharendruck abweicht. 
Auch hieriiber liegen einige Beobachtungen yor, die allerdings hauptsachlich 
die akustischen Verhaltnisse beriicksichtigen.

Beim Aufenthalt in yerdichteter Luft andert sich der Stimmklang, 
wie Heller, Mager und v. Schrótter5) feststellten, die in Caissons bei 
einem Uberdruck bis zu 3,6 Atmospharen beobachteten. Die Stimme bekommt 
einen naselnden oder metallischen Beiklang. Bei leisem Sprechen und 
Fliistern merkt man dayon nichts. Schon maBiger Uberdruck (0,5 Atm.) 
andert die Stimme etwas. Vielfach beobachtet ist die Erschwerung des 
Pfeifens in Druckluft.

Die Beobachtungen der genannten Autoren machen es wahrscheinlich, daB 
der EinfluB der Druckluft auf die Ohren fiir jene Klangyeranderungen ohne oder 
jedenfalls yon geringer Bedeutung sind; ais rein subjektiy konnen sie keinesfalls 
aufgefaBt werden. LoewiG) zeigte, dafi auch Lippen- und Zungenpfeifen im 
pneumatischen Kabinet schlecht ansprechen und um so hóheren Uberdruck 
yerlangen, je groBer der absolute Druck ist. Zum Mundpfeifen miissen die 
Lippen anders ais im gewohnlichen Atmospharendruck eingestellt werden.
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12. Das Flustern.
Bei der sogenannten Fliisterstimme wird im Kehlkopf kein Klang 

erzeugt, sondern nur ein hauchendes oder reibendes Gerausch, das durch 
Verengerung der Stimmritze und dadurch bewirkte Wirbel in der Exspirations- 
luft erzeugt wird. Nach Czermak Ł) werden die Stimmfortsatze stark addu- 
ziert, so daB die Glottis in der Mitte am engsten ist. Bei manchen Formen 
des Fliisterns sollen auch die Stimmlippen in der Hauptsache aneinander- 
liegen, und nur die dreieckige G/ottis intercartilaginea offen sein.

Das Fliistergerausch laBt keine bestimmte Tonhohe erkennen, dagegen 
sehr deutlich bestimmten Vokalcharakter je nach der Gestalt des Ansatzrohres. 
Fliistert man nacheinander A und I, so unterscheidet der Hórer leicht die 
Vokale, erkennt auch, dafi der 1-Klang weit hóher ist ais der M-Klang. Auf 
einen bestimmten gefliisterten Vokal kann man aber keine Melodie singen.

Wer in dieser Weise flusternd zu singen yersucht, glaubt meist ganz deutlich 
eine geflusterte Melodie hervorzubringen, weil er entsprechend dem beabsichtigten 
Tonhóhenwechsel die Stimmbandspannung andert und sich damit die Vorstellung 
veranderter Tonhohe verkniipft. Der Zuhórer hort aber nur immer dasselbe 
Gerausch und kann die Melodie hóchstens aus dem Bhythmus erraten.

Das Reibegerausćh im Kehlkopf laBt sich auch ersetzen durch ein an 
anderer Stelle im Munde erzeugtes, z. B. durch Einblasen von Luft mittels 
eines durch die Nase in den Rachen gefiihrten Katheters (Deleau2). Auch 
durch die Mundóffnung kann das Einblasen erfolgen. Entsprechende Mund- 
stellung laBt dann deutlich bestimmte Vokale erkennen.

13. Einige besondere Stimmarten.
Wegen der Entstehungsweise der heiseren, rauhen, belegten Stimmklange 

muB auf die pathologischen Werke verwiesen werden. Die akustische Analyse 
dieser Klangarten fehlt noch ganzlich. Auch fiir den nasalen Stimmklang 
gilt letzteres, doch sind hier wenigstens bezuglich der Ursachen fiir die Ent- 
stehung des besonderen Klanges allerlei Ermittelungen gemacht worden.

Bei dem Bilden eines reinen Vokalklanges schwingt die Luft der Nasen- 
hóhle nur insofern mit, ais ihr von den schwingenden Kopfknochen Er- 
schiitterungen mitgeteilt werden. DaB fiir den Charakter des Klanges dieses 
Mitschwingen irgendwelche Bedeutung habe, ist nicht nachgewiesen. Ware 
es der Fali, so wiirde das Offnen und SchlieBen der Nasenlócher nicht so ganz 
einfluBlos sein kónnen, wie es tatsachlich ist. Von merklichem EinfluB ist da
gegen die Offnung und SchlieBung der Nasenlócher bei den „nasalierten Vo- 
kalen“ an, on usw. Zwar lassen sich diese sowohl bei offener wie zugehaltener 
Nase erzeugen, doch ist der Klang etwas verschieden. Die zuhaltenden Finger 
fiihlen iibrigens ein leichtes Schwingen der Nasenfliigel. Offenstehen der 
Verbindung zwischen Rachen- und Nasenhohle, also Senkung des Gaumen- 
segels, ist fiir die Entstehung dieser Klange unerlaBlich. VergróBerung und 
Formyeranderung des Ansatzrohres ist es, was durch die Senkung des weichen 
Gaumens eintritt. Austritt der Luft durch die Nase ist fiir die nasalierten 
Vokale wie gesagt nicht notwendig.

*) Der Kehlkopfspiegel. Leipzig 1863, S. 85. — 2) Mem. Acad. scienc. 26juin 
1830, publiee 1838 (zit. nach Griitzner).
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Wohl aber ist dies der Fali bei den sogenannten Resonanten JI, A, A?/, 
bei denen die sogenannte Exspirationsluft durch die Nase entweicht. Bei 
diesen Lauten schwingt die Luft im Rachen- und Nasenraum, bei N noch die 
der hintersten Mundhóhlenpartie, bei die gesamte in der yorn geschlossenen 
Mundhóhle enthaltene Luft mit. Die Nasenfliigel schwingen deutlich.

Versucht man bei geschlossenen Lippen und zugehaltener Nase einen Stimmton 
(A/) zu erzeugen, so entsteht ein „Blahlaut“ (Purkinje), der wegen des groBen 
komprimierbaren Luftąuantums langu- aushaltbar ist ais die Blahlaute bei ge- 
hobenem Gaumensegel.

Die Resonantenklange bezeichnen wir ubrigens nicht ais nasal oder 
naselnd. Zur Erzeugung dieses Eindrucks muB yielmehr auch die geóffnete 
Mundhóhle mit ais Resonator dienen.

Das eigentliche „Naseln “ oder „durch die Nase Sprechen“ kann auf 
mehrere yerschiedene Arten zustande kommen, und Kliniker unterscheiden 
daher auch mehrere Abarten desselben. Die haufigsten Ursaehen sind unyoll- 
kommener GaumenschluC (Gaumen defekt) und Verengerung der Nasenhóhle 
durch Polypen, Muschelhypertrophie u. dgl. Einige Einzelheiten, sowie altere 
Literatur yergleiche bei Griitzner. Ich gehe auf das Naseln nicht naher 
ein, weil iiber seine Entstehung bis jetzt nichts abschlieBendes bekannt ist; 
Saenger1) hat ermittelt, daB die Resonanz der eigentlichen Nasenhóhle da
bei keine Rolle spielt. Von Helmholtz (Tonempfindungen, S. 192) wird 
angegeben, daB der naselnde Klang der zweiziingigen Blasinstrumente 
(Oboe usw.) durch Vorwiegen zahlreicher ungeradzahliger Obertóne bedingt 
sei. Bei wenigen nur ungeradzahligen Obertónen wird der Ton „hohl“ (tiefe 
Fagottóne). Ob Ahnliches auch fiir die naselnden und nasalen Tóne der 
Stimme gilt, ist nicht bekannt.

Ó Arch f. d. ges. Physiol. 63, 66. — !) Ammann, Dissert. de loąuela, 1700;
Haller, Physiologie; Segond, Arch. gón. de mód. 17 (1848; zit. nach Griitzner).—
3) Handb. d. Physiol. 2, 240. — 4) Op. cit., S. 130. — 5) Monatsschr. f. d. ges.
Sprachheilk. 1893, S. ll.Ej[

Das sogenannte Bauehreden bezweckt eine Tauschung des Zuhórers 
iiber die Herkunft der Stimme. Wie J. Muller treffend bemerkt, spielen 
dabei Tauschungen anderer Art ais eigentliche Gehórstauschungen stark mit. 
Eine phonetisch interessante Besonderheit hat die Bauchrednerstimme nicht. 
DaB sie inspiratorisch sei, wie friiher geglaubt wurde* 2 3), trifft nicht zu 
(J. Miiller). Die Stimme wird meist hoch und im Falsettregister yerwendet, 
unter móglichst wenig merklichen Mundbewegungen. Miiller8), der selbst 
die Kunst des Bauehredens beherrschte, inspirierte vorher tief und exspirierte 
bei tiefstehendem Zwerchfell rein durch Brustatmung und anscheinend mit 
geringem Luftverbrauch. Uber die Stellung des Kehlkopfes sind die Angaben 
yerschieden. Griitzner4) gibt extremen Hochstand an, Flatau4) und 
Gutzmann5) dagegen mittleren oder tiefen Stand. Offenbar kann die 
beabsichtigte Wirkung auf recht yerschiedene Weise erzeugt werden.

14. Das Pfeifen.
AuBer durch LuftstóBe nach dem Sirenenprinzip kann auch noch auf 

andere Weise an yerschiedenen Stellen des Stimmkanals ein musikalischer 
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Klang erzeugt werden, namlich nach dem Prinzip der Labial- oder Flóten- 
pfeifen, bei denen eine eingeschlossene Luftmasse ohne Vermittelung einer 
Zunge in Schwingungen gebracht wird. Am leichtesten und am kraftigsten 
geschieht das unter bedeutender Verengerung der Mundóffnung. Die Ton- 
hbhenvariierung geschieht hauptsachlich durch Veranderung des schwingenden 
Luftąuantums durch Vor- und Zuriickschieben der Zunge, auBerdem aber 
auch durch Veranderung der GróBe der Mundóffnung. Das Pfeifen gelingt 
ebensogut exspiratorisch wie inspiratorisch.

Manche Personen yermógen auch bei geóffneten Lippen zu pfeifen, indem 
sie die yordere Abgrenzung des Luftraumes mittels Zunge und Zahnreihe 
bewirken. Es ist móglich, zwei Tóne gleichzeitig zu pfeifen und z. B. eine 
Melodie in Terzen erklingen zu lassen. Wie das gemacht wird, habe ich 
nicht ermitteln kónnen.

Bemerkenswerterweise kónnen auch im Kehlkopf Pfeiftóne, allerdings 
nur leise, erzeugt werden 1), und zwar sowohl bei offenem wie geschlossenem 
Munde. In dem von Schultz genau untersuchten Fali umfaBten die Pfeif
tóne fast zwei Oktaven (g2 bis f4). Es wurde eine relatiy groBe Luftmenge 
unter geringem Druck yerbraucht, wie bei der Falsettstimme. Die Glottis 
war klein und rautenfórmig, Schwingungen der Stimmlippen waren nicht zu 
beobachten. Auch in diesen Fallen ist also wohl an den Labialpfeifen- 
mechanismus zu denken.

15. Die akustische Bedeutung des Ansatzrohres.
Bei Blasinstrumenten mit schwingenden Zungen hat bekanntlich das 

Ansatzrohr unter gewissen Umstanden einen EinfluB nicht nur auf die Inten- 
sitat und Klangfarbe des Tones, sondern auch auf seine Hohe, d. h. die 
Schwingungszahl. In diesem Falle zwingt das Ansatzrohr der Zunge die 
Schwingungszahl auf, die dem Eigenton der in ihm enthaltenen Luftsaule 
entspricht; Yeranderung der Rohrlange oder Offnung seitlicher Lócher am 
Ansatzrohr, wie sie bei der Klarinette usw. benutzt werden, andern also die 
Tonhohe und die Schwingungszahl der Zunge. Eine yolle Selbstandigkeit 
hinsichtlich ihrer Schwingungen behalt die Zunge nur, wenn zwischen ihren 
Massen-, GróBen- und Elastizitatsyerhaltnissen und den Dimensionen des 
Ansatzrohres ein solches MiBverhaltnis besteht, dafi sie nicht im Tempo des 
Eigentones dieses Rohres schwingen kann, also z. B. wenn eine Zunge mit 
hohem Ton ein sehr geraumiges weites Ansatzrohr tragt.

Sind die Dimensionen so beschaffen, daB eine Beeinflussung móglich ist, 
so tritt diese yerschieden leicht und in yerschiedenem Grade je nach der Be- 
schaffenheit der Zunge ein. Zungen mit geringer Masse und kleiner Elastizitat, 
yor allem also die membranósen Zungen, unterliegen dem EinfluB des Ansatz
rohres am ausgiebigsten. Eingehende Untersuchungen yon J. Muller, 
W. Weber2), Harless, Merkel und anderen liegen hieriiber yor. Vgl. auch 
Griitzner, 1. c. S. 12ff. Fiir die Physiologie des Kehlkopfes haben diese Er
fahrungen keine direkte Bedeutung, da ein EinfluB des Ansatzrohres auf die

*) F. Semon, Internat. Zentralbl. f. Laryngol. 1901, Heft 9; P. Schultz, 
Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1902, Suppl.; Liiders, Uber einen Fali von laryngealem 
Pfeifen, Diss., Berlin 1902. — 2) Ann. d. Phys. 16, 1829.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 48
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Tonhóhe mit Bestimmtheit auszuschlieBen ist. Der Kehlkopf bildet, was 
manchen Autoren nicht hinreichend klar geworden ist, geradezu ein typisches 
Beispiel fiir ein Blasinstrument, dessen Tonhóhenanderung von der Gestalt 
des Ansatzrohres in weitgehendem Mafie unabhangig ist. Weder beim Natur- 
sanger noch beim Kunstsanger andert sich das Ansatzrohr gesetzmaBig mit 
dem im Kehlkopf erzeugten Tonę. Wahrend ein Ton bestimmter Hohe 
gesungen wird, kann die Mundóflnungsweite betrachtlich geandert werden, 
ja es kann sogar das Gaumensegel den Seitenweg zur Nasenhóhle abwechselnd 
freigeben und wieder schliefien, ohne dafi die Tonhóhe sich im geringsten 
andert. Die Klangfarbe und einigermafien auch die Intensitat des Klanges 
werden beeinflufit, die Schwingungszahl bleibt konstant, ohne dafi irgend- 
welche kompensatorische Vorgange im Kehlkopf Platz greifen. Die Leichtig- 
keit, mit der selbst der Ungeiibte einen Ton bei wechselnder Gestalt des 
Ansatzrohres festhalt, beweist das klar genug.

Bemerkenswert ist, dafi diese Bedeutungslosigkeit des Ansatzrohres auch 
fiir die Falsettstimme gilt, bei dereń Mechanismus, wie er von yielen an
genommen wird (diinne, membranóse Zungen), am ehesten an das Aufzwingen 
bestimmter Schwingungsgeschwindigkeiten durch das Ansatzrohr gedacht 
werden kónnte.

Die tatsachliche EinfluBlosigkeit des Rohres auch im Falsettregister spricht 
andererseits eher zuungunsten der eben erwahnten Auffassung von der Schwingungs
weise im Falsett. Entscheidend ist dies Argument freilich durchaus nicht, da die 
Beschaffenheit des Ansatzrohres im menschlichen Stimmapparat von der bei Musik- 
instrumenten geforderten so weit abweicht, daB man es hóchst iiberraschend 
finden miiBte, wenn ein EinfluB auf die Tonhóhe selbst bei einer diinnlippigen 
Membranpfeife eintrate. Es ist nicht ausgeschlossen, daB der im Falsett singende 
Kehlkopf, wenn er mit einem einfach gebauten glattwandigen Ansatzrohr yersehen 
werden kónnte, von diesem beherrscht wiirde und zwangsmiiBig in Tonhóhen 
schwingen wiirde, die den Dimensionen des Ansatzrohres entsprachen *).

Es ist von Interesse, dafi, wie ich nachtraglich finde, in den hinterlassenen 
Notizen Meissners8) sich der Plan zur Ausfiihrung derartiger Versuche mit Ein- 
fiihrung eines Rohres bis zum Kehlkopf hinab findet, ein praktisch freilich schwer 
realisierbarer Gedanke.

') Der, wie oben erwahnt, von Musehold gelieferte Beweis der Anblasbarkeit 
ausschlagend durchschlagender Zungen bei Armierung mit einem passend ab- 
gestimmten Ansatz ist fiir die Kehlkopfphysiologie deshalb nicht entscheidend, 
weil hier von einem abgestimmten Ansatzrohr nicht zu reden ist. — 2) Klang- 
aufnahmen von Blasinstrumenten, eine Grundlage fiir das Verstandnis der mensch
lichen Stimme, herausgegeben von R Wachsmuth, Arch. f. d. ges. Physiol. 116, 
543, 1907.

Akustisch bedeutungslos ist im iibrigen das Ansatzrohr beim Menschen 
keineswegs. Unzweifelhaft ist es von machtigem Einflufi auf die Klangfarbe. 
Nichts kennzeichnet das deutlicher, ais der Ubergang vom reinen zum nasalen 
Vokal durch Eróffnung der Kommunikation zur Nasenhóhle, ferner die Er
zeugung der yerschiedenen Vokalklange bei konstanter Schwingungszahl des 
Grundtons nur durch Anderung der Gestalt des Ansatzrohres. In letzterer 
Hinsicht macht sich, wie unten noch naher zu besprechen sein wird, eine auf- 
fallige Verschiedenheit in dem Starkeverhaltnis zwischen dem Grundton und 
anderen an dem Klange beteiligten Tónen bei den einzelnen Vokalen be- 
merkbar, insbesondere treten, wie Hermann gezeigt hat, bei jedem Vokal- 
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klang charakteristische Mundtóne auf, dereń Schwingungszahl zur Schwin
gungszahl des Grundtones keine festen Beziehungen hat. Hierin liegt der bei 
weitem interessanteste Punkt hinsichtlich der Bedeutung des Ansatzrohres in 
der menschlichen Stimmphysiologie. An dieser Stelle sei, unter Verweisung 
auf die nachfolgenden Mitteilungen uber Vokaltheorien, nur erwahnt, daB die 
Mundtóne auch ohne Ertónen der Stimme zu Gehór gebracht werden kónnen, 
beim Flustern und beim Perkuttieren der Mundwandungen. Auch wenn beim 
sogenannten „Aufstofien" die Oesophaguswande stimmlippenartig wirken, 
ertónen klare Vokalklange und Menschen, denen der Kehlkopf exstirpiert ist, 
kónnen, wie besonders Gluck gezeigt hat, durch willkurliche Expression 
von Luft aus dem Magen eine zwar nicht schónklingende, aber durch deut
liche Vokalklange verstandliche Sprache erlernen.

XII. Spezielles iiber die einzelnen Stimmlaute, ihre Einteilung und 
ihre Erzeugung>).

Die Einteilung der Stimmlaute, die ich in der nachstehenden Darstellung 
zugrunde lege, ergibt sich aus den Ubersichtstafeln auf S. 756 u. 769. Ich habe 
mich dabei (mit einer einzigen Ausnahme: „Lippen“-j?) auf die Einordnung der 
in der Sprache wirklich verwendeten Laute beschrankt, und unter den Spraeh- 
lauten wiederum die der deutschen Sprache mit ihren iiblichen Buchstaben- 
bezeichnungen in den Vordergrund gestellt. Manche der im folgenden an- 
gefiihrten Laute kommen in der deutschen Sprache, allerdings nur in 
Dialekten, vor, besitzen aber nur in fremden Sprachen besondere Symbole, 
wie das a des Danischen, das rt des Neugriechischen. Auf die in mancher 
Hinsicht wiinschenswerte Heranziehung russischer, arabischer, japanischer usw. 
Schriftzeichen muB ich begreiflicherweise verzichten.

Zur Erlauterung der Ubersichtstafel auf S. 756 sei folgendes angefuhrt.
Man kann zunachst unterscheiden zwischen Stimmlauten im weiteren und im 

engeren Sinne. Im weiteren Sinne kónnen wir Stimmlaute alle diejenigen Klange 
und Gerausche nennen, die wir mit unserem Stimmapparat — auch diesen im weitesten 
Sinne genommen — erzeugen kónnen; dazu wurden alle nach auBen hin auf einige 
Entfernung hórbaren Gerausche bei Einatmung und Ausatmung gehóren, gleich viel 
ob Kehlkopf, Rachen- und Mundteile dabei aktiv beteiligt sind oder nicht. Ais 
eine weit kleinere und unwichtigere Gruppe von Lauten wiirde man diejenigen 
hinzurechnen kónnen, die allein mittels der Mundteile ohne gleichzeitige Beteiligung 
des Atemstromes erzeugbar sind.

Ais Stimmlaute im engeren Sinne waren aus den erwahnten die heraus- 
zugreifen, die der Mensch tatsachlich zu jenen Zwecken verwendet, die das eigentliche

’) Auf diese zum groBen Teil in das Gebiet der eigentlichen Linguistik 
gehórigen Dinge kann ich hier im allgemeinen nur kurz und sehr mit Aus- 
wahl eingehen. Mit einiger Ausfuhrlichkeit behandle ich nur die speziell vom 
physiologischen Standpunkt interessierenden Rrobleme. Im iibrigen verweise ich auf 
die alteren, zum Teil sehr ausfiihrlichen Arbeiten von Briicke, Grundziige der 
Physiologie und Systematik der Sprachlaute fiir Linguisten und Taubstummenlehrer, 
Wien 1856 und 1876. Merkel, Physiologie der menschlichen Sprache (physiol. 
Laletik), Leipzig 1866. Thausing, Das natiirliche Lautsystem usw., Leipzig 1863. 
Von neueren namentlich: Sievers, Grundziige der Phonetik, 4. Aufl., Leipzig 1893; 
5. Aufl. 1901. Vietor, Elemente der Phonetik, Leipzig 1894. Jespersen, Lehr- 
buch der Phonetik, Leipzig 1904. (Ausfiihrlicher in danischer Sprache: Fonetik, 
Kopenhagen 1897—1899.)

48*
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Wesen und die Bedeutung der Stimme uberhaupt ausmachen, namlich ais in- 
stinktiver Ausdruck irgendwelcher Affekte oder zur akustischen Einwirkung auf 
andere Geschbpfe. Den Gegensatz bilden die gewissermaBen zufalligen Stimm- 
auBerungen, bei denen die Schallerzeugung unwesentlich ist.

In den folgenden Erórterungen soli der Ausdruck Stimmlaut nur in dem 
zweiten engeren Sinne verwandt werden, wo nichts anderes bemerkt ist. Die 
erwahnte kleine Gruppe von Lauten, die ohne Beteiligung des Atmungsstromes 
entstehen (Schnalzlaute), fallt dabei von selbst auBer Betracht.

Aber auch nicht alle die Laute, die mit Hilfe der Atmungsluft erzeugt werden, 
sind Stimmlaute im engeren Sinne. Besonders', wenn wir ausschlieBlich auf die 
Laute Biicksicht nehmen wollten, die in einer bestimmten Sprache oder einem be
stimmten Dialekt vorkommen, wiirde der Kreis der Stimmlaute, die tatsachlich 
verwendet werden, ganz wesentlich kleiner werden, ais der der uberhaupt moglichen 
Stimmlaute. Eine so weit gehende Beschrankung kann fiir die physiologisch- 
phonetische Behandlung der Stimme nicht in Frage kommen, und selbst in der 
vorliegenden knappen Darstellung miissen wir, wie gesagt, zum mindesten in kurzeń 
Seitenblicken auch die Stimmlaute in Betracht ziehen, die der deutschen Sprache 
fremd sind. Bei genauerem Zusehen findet man freilich sogleich, daB nicht viele 
Laute, ja nicht einmal viele Lautkombinationen móglich sind, die nicht in einer 
dialektischen oder indiyiduellen Unterart dessen, was man deutsche Sprache nennt, 
haufig yorkamen.

Eine sachgemaBe Einteilung oder Gruppierung der Stimmlaute bietet 
nicht geringe Schwierigkeiten. Einen primitiyen Versuch zu solcher Ein
teilung finden wir in dem System, das im Alphabet gegeben ist, und in 
welchem dann eine weitergehende Gruppierung der einzelnen Laute oder 
Buchstaben ublich geworden ist, wie sie in den Schulen gelehrt wird. Wir 
haben da die Gruppen der Vokale und Konsonanten mit ihren yerschiedenen 
Unterabteilungen. Wenngleich diesem Systeme grófitenteils brauchbare 
phonetische Prinzipien zugrunde liegen, ist es doch klar, daB es in eben der 
Form, in der es in den Schulen gelehrt zu werden pflegt, doch nur be- 
scheidensten Anspriichen geniigen kann und dringend eines Ersatzes bediirfte. 
Abgesehen davon, daB das ubliche Alphabet einfache Stimmlaute neben 
solche stellt, die die Phonetik ais zusammengesetzt rechnet (Z, X), liegt 
sein Hauptmangel in der Unvollstandigkeit. Es greift aus der Summę der 
moglichen Stimmlaute eine nicht groBe Zahl heraus und laBt andere, haufig 
benutzte Laute unberucksichtigt, wie z. B. das deutsche Alphabet die 
Laute, die man ch und sch zu schreiben pflegt. Leider ist eine Abhilfe, 
zu der sich schwache Ansatze im Ausland finden, bei uns yorlaufig kaum 
zu erwarten.

Fiir eine Darstellung der Phonetik vom physiologischen Standpunkte 
aus wurden zunachst folgende Arten der Lauteinteilung denkbar und 
rationell erscheinen: 1. nach dem akustischen Charakter der 
Laute, also gewissermaBen eine Gruppierung auf physikalischer Basis, und 
2. die Einteilung nach der Art der Entstehung der Laute, also eine 
im engeren Sinne physiologische Einteilung. Obgleich die erstere Art der 
Einteilung in mancher Hinsicht die wiinschenswertere und interessantere ware, 
bedarf es doch keines Beweises, daB wir zum mindesten fiir jetzt noch auf 
sie yerzichten und die Entstehungsart der Laute zugrunde legen miissen. 
Unsere Kenntnis von dem akustischen Wesen der einzelnen Laute ist noch 
nicht entwickelt genug, um alle die Laute, die uns subjektiy-akustisch, nach 
der Art, wie sie klingen, bekannt sind, objektiy akustisch, d. h. nach der 
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Art des ihnen zugrunde liegenden Schwingungsvorganges, erschópfend und 
prazise zu beschreiben.

Dieser Erkenntnis haben sich denn auch die Phonetiker nicht ver- 
schlossen und neuerdings findet man die Einteilung der Laute nach ihrer 
Entstehungsart fast uberall durchgefiihrt. Eine nur scheinbare und un- 
wesentliche Abweichung ist es, wenn einzelne Autoren, wie z.B. Jespersen, 
den Entstehungsort in den Vordergrund stellen, und zusammenhangend 
diejenigen Laute besprechen, die mit Hilfe der Lippen oder die mit Hilfe der 
Zungenspitze usw. gebildet werden. Nicht ganz rationell ist letzteres Ver- 
fahren, weil dabei akustisch und genetisch ahnliche Laute in der Besprechung 
getrennt, andererseits heterogene zusammen behandelt werden. Doch das ist 
eine AuBerlichkeit. Eine Darstellung, die wie die vorliegende das Physiolo- 
gische in den Vordergrund stellen und das Philologisch-Phonetische hóchstens 
nebenbei beriicksichtigen will, muB sich naturlich ganz streng auf die Be
sprechung der Entstehungsart der Laute konzentrieren.

Die nachstliegende Unterscheidung ist die in stimmhafte und stimmlose 
(phonische und aphonische nach Hermann) Laute, bei der das Tónen oder 
Nichttónen des Kehlkopfes ais Kriterium dient. Die stimmhaften Laute 
fehlen der Flustersprache. Sie zerfallen in kontinuierliche und in inter- 
mittierende stimmhafte Laute, je nachdem der Stimmkanal oberhalb der 
Stimmritze wahrend dereń Ertónen dauernd durchgangig bleibt oder an irgend 
einer Stelle ein oder mehrere Małe geschlossen, der Luftstrom und mit ihm 
der Stimmklang also unterbrochen wird (Zitterlaute1).

1. Die kontinuierlicłien phonischen. Laute (ohne merkliche begleitende 
Gerausche).

Diese zerfallen in zwei deutlich getrennte Gruppen: 1. die Laute, bei • 
denen die aus der Glottis entweichende Luft entweder durch den Mund oder 
die Nase (oder durch beide Wege zugleich) nach aufien entweicht, und der 
Klang daher so lange ausgehalten werden kann, ais der Luftvorrat in der 
Lunge reicht (Vokale, L-Laute und Resonanten), und 2. die Laute, bei denen 
das Gaumensegel den Weg durch die Nase, und die Zunge bzw. die Lippen 
den Weg durch den Mund verschlieBen und infolgedessen die Dauer des 
Klanges wesentlich beschrankter ist (Purkinjes „Blahlaute“). Ich bespreche 
zunachst die letzteren.

a) Die Blahlaute.
Die Bezeichnung Blahlaute ist recht treffend, weil sich der teilweise 

mit nachgiebigen Wanden versehene Raum zwischen Glottis und dem 
MundverschluB blaht, indem durch die verengte und tónende Glottis Luft 
in den Rachen- bzw. Mundraum geprefit wird. Dies kann naturlich nur so 
lange geschehen, bis der Druck oberhalb der Glottis gleich dem unterhalb 
derselben geworden ist. Bei einer bestimmten Starkę des Ertónens des Kehl
kopfes wird dies um so spater geschehen, je gróBer der iiber der Glottis

') L. Hermann (Arch. f. d. ges. Physiol. 83, 1900) unterscheidet unter den 
phonischen Lauten: Vokale, glatte Halbvokale (Ł, M, N), remittierende Halbvokale 
(E-Laute), ferner phonische Dauergerauschlaute (W, B, J mit Stimmklang) und 
phonische Explosivlaute (B, D, <?).
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abgesperrte Raum ist und je dehnbarer dessen Wandę sind. Bringt man 
Gaumen und Zunge in die zur Artikulation des g notige Stellung und laBt 
jetzt bei Festhaltung dieses Verschlusses die Stimme ertónen, so erhalt man 
denjenigen Blahlaut, dessen mógliche Dauer am kiirzesten ist; man kann ihn 
selbst mit leiser Stimme kaum langer ais 2 bis 3 Sek. hórbar machen. Der 
Raum, der hier durch die Phonationsluft geblaht wird, ist sehr klein, er 
liegt zwischen Glottis einerseits und der zwischen Zunge und Rachen bzw. 
Gaumen gebildeten VerschluBstelle andererseits.

Artikuliert man fiir d, so kommt zu jenem Raum noch der gróBte Teil 
des Mundraumes hinzu, und bei der b - Stellung der ganze Mundraum bis 
vorn zu den Lippen.

Die Nasenhóhle ist bei allen diesen drei Blahlauten von Mund und 
Rachen fest abgeschlossen. Halt man die Nasenlbcher zu, schlieBt den Mund 
und phoniert nun, so bekommt man weit langer aushaltbare und starker 
tonende Blahlaute, besonders wenn man durch Einnahme einer Mittelstellung 
des Gaumensegels Nasen- und Mundhohle zu einem Blahraum vereinigt.

In der Sprache kommt dieser Laut nicht vor (abnormerweise bei 
sogenanntem Stockschnupfen mit yollstandigem NasenyerschluB). Dagegen 
sind die ersterwahnten drei Blahlaute sehr haufig. Bei Deutschen treten sie 
allerdings in der gewohnlichen Sprache, wenn uberhaupt, dann so fliichtig 
auf, dafi es besonderer Aufmerksamkeit bedarf, um sie zu bemerken. Fast 
(nicht ganz) unyermeidlich sind sie aber immer dann, wenn wir eine mit b, d 
oder g beginnende Silbe besonders deutlich aussprechen und markieren wollen, 
daB es nicht p, t oder fc heifien soli. In den romanischen Sprachen wird von 
den Blahlauten ein viel ausgiebigerer Gebrauch gemacht und es ist ein 
besonders haufiger Fehler der Germanen, die franzósisch oder italienisch 
sprechen wollen, die Blahlaute nicht deutlich genug anzuwenden.

In manchen Lehrbiichern steht, man solle im Italienischen vor 6 (am 
Silbenanfang) ein ieises m, yor d ein n erklingen lassen,’ also etwa statt bella 
donna: (m)bella (n)donna. Da kurze Blahlaute sehr ahnlich wie jene Liąuidae 
klingen, ist es im Einzelfall schwer zu sagen, ob der Blahlaut oder die entspreehende 
Liąuida angewandt wurde. Das Einfachere ist jedenfalls der Blahlaut, bei dessen 
Erzeugung gleichzeitig der yordere Mundverschlufi und der Rachennasenhohlen- 
yerschluB hergestellt wird. Doch mag es nicht seiten yorkommen, daB der letztere 
VerschluB um einen Moment spater yollstandig wird, und der Blahlaut also mit 
einem ganz kurzeń m oder n eingeleitet wird.

Im Neugriechischen sind die Schriftzeichen, die wir im Altgriechischen ais 
Mediae sprechen, zu Reibelauten erweicht. Zur Wiedergabe der Media dient daher 
das Tenuiszeichen mit zugesetztem Resonanten, z. B. gn fiir b, fiir d.

Der Grund, warum wir das prononciert weiche b gerade bei freiem 
Einsatz am Silbenbeginn gern mit dem Blahlaut einleiten, liegt in der 
Schwierigkeit, die halb aktiye, halb passiye Aufhebung des Mundverschlusses 
beim B, B und G mit der notigen Weichheit zu bewirken, wenn nicht das 
Nachdrangen der Exspiration sluft durch Verengerung der Glottis zur Phona- 
tionsstellung gehemmt wird. Uniiberwindlich ist diese Schwierigkeit indessen 
nicht und, wie mir scheint, sprechen nicht wenige Menschen die Mediae ohne 
yorherige Blahlaute. Einiges weitere hierauf bezugliche s. unten S. 770 
sowie in der Arbeit yon H. Gutzmann „Uber Media und Tenuis“ ’).

•) Med. padagog. Monatsschr. f. d. ges. Sprachheilk. 11, 1901.
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b) Die Vokale.
Die Hauptgruppe der stimmhaften Laute wird von den Lauten gebildet, 

die man Vokale zu nennen pflegt. Eine bestimmte Definition dessen, was 
man unter „Vokal“ versteht, diirfte kaum zu geben sein, weil es an einem 
feststehenden Begriff fehlt. Bei allen Yokalen ertónt die Stimme kontinuier- 
lich bei geóffnetem Munde; ist das Gaumensegel so weit gesenkt, dafi der 
Durchgang zwischen Rachen und Nasenhohle frei ist, so entstehen die nasa
lierten Vokale, ist dieser Engpafi durch Hebung des Gaumensegels ge- 
schlossen, so entstehen die gewóhnlichen Vokale. Unter denselben Bedingungen 
kommen aber auch die L-Laute zustande, die ja auch, wie weiter unten zu 
zeigen sein wird, den Vokalen in akustischer Beziehung sehr nahe stehen. 
Der einzige deutliche Unterschied in genetischer Hinsicht liegt darin, dafi 
bei den Vokalen im engeren Sinne die Luft durch einen median gelegenen 
Kanał und eine median gelegene Offnung des Mundes passiert, bei den 
L - Lauten dagegen durch einen seitlich von der Zunge unsymmetrisch ge
legenen Kanał entweicht. Der seitliche Kanał ist offenbar enger ais selbst 
der Kanał beim Z, die Schallstarke und Tragweite des Lautes und damit auch 
seine Yerwendbarkeit ais Trager des Silbenaccents beim L also yermindert.

a) Gruppierung der Yokale. Man kann die echten Vokale (also 
mit Ausschlufi der nasalierten und der L-Laute) in yerschiedener Weise 
gruppieren oder in einem Diagramm anordnen, so dafi die akustische und 
genetische Verwandtschaft zum Ausdruck kommt. Die bekannteste und wohl 
zutreffendste Darstellungsweise ist die in Form eines yon den „Grundvokalen“ 
Al U gebildeten Dreiecks :

A

In diesem Schema in seiner einfachsten Form kann man ałsdann, dem Vorgange 
von F. H. du Bois-Reymond1) folgend, diejenigen anderen Vokale ein- 
tragen, fiir die es in den Kultursprachen Schriftzeichen gibt, und man er
halt dann eine Darstellung, die dadurch wirklichen Wert hat, dafi man sich 
auf den die Schriftzeichen yerbindenden Linien die samtlichen uberhaupt 
móglichen Yokalklange aufgetragen denken kann.

A

/ I \
Z---------- U------------ U

oder in du Bois-Reymonds 
Anordnung:

/£-J (~O—U 
^o—u

Wie schon eingangs erwahnt, sind die durch besondere Schriftzeichen charak- 
terisierten Laute nur sehr gering an Zahl gegen die unendliche Mannigfaltig- 
keit der produzierbaren Laute, und jedes der Schriftzeichen yersinnbildlicht 
tatsachlich eine ganze Gruppe von yerwandten Lauten. Weder fur ein ganzes 
Yolk oder eine Rasse, noch auch nur fiir ein einzelnes menschliches Indiyiduum

’) Cadmus oder allgemeine Alphabetik, Berlin 1862. 
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ist die Art, wie ein bestimmter Vokal ausgesprochen wird, annahernd konstant. 
Wenn man yerschiedene Personen auffordert, etwa den Vokal A in moglichster 
Iteinheit, in móglichst gleicher Tonhóhe und Starkę auszusprechen, so klingt 
das A selbst bei annahernd gleichaltrigen Personen derselben Nationalitat und 
Rasse, ja selbst bei Geschwistern so deutlich yerschieden, daB man die 
Personen an dem A-Klang erkennen kann. Aber auch das einzelne Indiyiduum 
spricht das kurze A in dem Worte Acker mit anderem Klang ais das lange 
in Adel, ebenso das 0 in Otter anders ais in Oder. Die spater zu besprechenden 
graphischen Stimmregistrierungen Hermanna bringen diese dem bloBen Ohre 
schon bei geringer Ubung erkennbaren Unterschiede deutlich zur Anschauung. 
Doch diirfte das Ohr noch iiberlegen sein.

Die Variationen des A-Klanges stellen sich nun fiir das Ohr dar ais 
Abweichungen nach den Nachbarlauten in dem erwahnten Dreiecksschema, 
d. h. entweder nach dem A oder dem A hin; eine dritte Variationsmóglich- 
keit, die sich in dem Schema nur unter Zuhilfenahme der dritten Dimension 
yeranschaulichen lieBe, fiihrt nach dem nasalierten An hiniiber.

Bekanntlich wird von manchen Indiyiduen und von manchen Nationen der 
mit A bezeichnete Laut mit konstanter Abweichung von dem, was die meisten 
Deutschen ais „reines A" bezeichnen wurden, gesprochen, und ihnen erscheint nun 
dieser abweichende Laut ais „reines A“. Es ist auffallend und interessant, wie 
schwer es unter Umstanden ist, den Klangcharakter einer anderen Nation nach- 
zuahmen; das A in einem deutschen Wort, das beispielsweise ein Englander oder 
Dane móglichst „deutsch" auszusprechen sich bemiiht, klingt fiir den Deutschen 
sehr haufig doch fremdartig.

Die schematische Darstellung in dem Dreiecksschema hat den Sinn, daB 
yon einem Vokal, z. B. dem A, zum Nachbaryokal (A bzw. A) eine liicken- 
lose Reihe yon Ubergangslauten fiihrt, von denen man im Zweifel sein kann, 
mit welchem der beiden Schriftzeichen man sie wiedergeben soli, und die 
auch tatsachlich in yerschiedenen Sprachen yerschieden geschrieben werden.

Fiir das A fehlt im Deutschen das Schriftzeichen; wo der Laut yorkommt, 
wird er mit O wiedergegeben. Ais kurzer Laut kommt das A in der Sprache sehr 
yieler Deutscher aus allen Landesteilen vor, ais langer, ahnlich dem Danischen A 
(oder Aa) nur in einigeń Dialekten, so besonders ausgepragt im Schwabischen (viel 
weniger im Alemannischen) und begreiflicherweise auch in den zum Danischen 
hiniiberleitenden Dialekten Sohleswig - Holsteins. Die Wiedergabe dieses Lautes ist 
bekanntlich eine besondere Crux der Dialektdichter, ahnlich wie die ebenfalls so 
haufigen und charakteristischen Nasalyokale.

Vom danischen A leitet der entsprechende norwegische Sprachlaut, der schon 
„ geschlossener" ist, zu dem schwedischen hiniiber, der dem deutschen langen O sehr 
ahnlich ist, nur etwas offener. Zum A andererseits leiten vom danischen A die im 
Englischen haufigen (in Deutsehland nur dialektisch yorkommenden) Zwischenlaute 
hiniiber (wie im englischen law). Mit Beziehung auf die Bezeichnungen. „offenes" 
und „geschlossenes" O sei ubrigens schon hier daran erinnert, daB die eigentliche 
Mundóffnung, d.h. die Liicke zwischen den gerundet.en Lippen bei beiden Klangen, 
genau gleich sein kann; beim offenen 0 und beim A óffnet man zwar haufig un- 
willkiirlich die Lippen weiter ais beim geschlossenen O, doch ist dies keineswegs 
notwendig.

Die Ubergangslaute zwischen O und U haben wir in der deutschen Sprache 
in yielen Fallen bei dem kurzeń 77; bei manchen Menschen nahert sich der Klang 
hier stets dem O. Lange Zwischenlaute zwischen 0 und 77 hat u. a. das 
Schwedische. Hier kommen auch die Zwischenlaute zwischen 77 und tż vor, die
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aber auch gewissen deutschen Dialekten (im alemannischen Sprachgebiet) nicht 
fremd sind.

Ubergang zwischen Uund I findet sich in langen und kurzeń Klangen yielfach; 
der Ubergang zwischen/und E ganz iiberwiegend in kurzeń Klangen (im Deutschen 
besonders, wenn mehrere Konsonanten folgen, z. B. in Birke). Manche Deutsche 
sprechen das I fast stets mit deutlicher Abweichung nach E hin, zuweilen sogar 
mit A-ahnlichem Klange. Vom E endlich leiten die bekannten in allen Sprachen 
yorkommenden Zwischenlaute durch A zum A hiniiber.

In dieser kontinuierlichen Vokalreihe fehlt das ais Klang wohlcharak- 
terisierte und durch ein besonderes Schriftzeichen fixierte 0. Man kann es 
aber, wie es oben in dem Schema geschah, in das Innere der Dreiecksfigur 
einsetzen und durch Striche seine akustischen Verwandtschaften andeuten. 
Nachste Yerwandtschaft hat es zweifellos mit dem E und dem A. Man kann 
leicht eine Reihe von Vokalklangen aussprechen, die vom E zum 0 kon- 
tinuierlich hiniiber leiten; man kommt hierbei zum geschlossenen O, wahrend 
man vom A zum offenen 0 kommt.

Schon weniger leicht ist die Herstellung der Uberleitung vom Ó zum U 
und bemerkenswerterweise unmdglich zum 0, welches doch nach der Schreibung 
ais besonders nah yerwandt erscheinen sollte.

In der phonetischen Literatur wird haufig von einem sogenannten „un- 
bestimmten Vokal“ gesprochen, der sehr haufig in vielen Sprachen auftreten soli1). 
Diese Bezeichnungsweise ist, wie schon Briicke2) betont, nicht sonderlich gliicklich, 
da nicht daran zu denken ist, diesen „unbestimmten“ Vokal aufierhalb eines Vokal- 
schemas nach Art des oben gegebenen zu suchen. Am haufigsten tritt der mit 
jenem Kamen bezeichnete Laut an Stellen auf, wo in der Schrift das Zeichen E 
steht, doch kann er auch fiir alle anderen Vokale, die unbetont und kurz sind, 
eintreten.

Dem Klange nach ist der „unbestimmte" Vokal in den meisten Fallen ein 0, 
mit mehr oder weniger grofien Abweichungen nach dem E oder A hin. In zahl- 
reiohen Fallen kommt auch ein nasaler Beiklang hinzu.

ff) Bildung der Vokale. Die Stellung der einzelnen Teile des 
Stimmorgans bei der Vokalbildung ist von yerschiedenen Autoren 
untersucht und beschrieben worden. Briicke, Merkel und Griitzner haben 
auch in Mediandurchschnitten des Kopfes die Stellungen zu yeranschau- 
lichen gesucht; daB sie auch die Position der dem Auge nicht direkt zugang- 
lichen Organe (mit gewissen Ausnahmen3) ziemlich richtig wiedergeben, ist 
aus den Róntgenphotographien von Barth4) und Gruninach4) zu entnehmen.

Die wesentlichste Anderung beim Ubergang von einem Vokal zum 
anderen betrifft die Gestalt der Zunge, nachstdem die der Lippen und des

‘) Lepsius, Das linguistische Alphabet, Berlin 1855. — 2) Grundziige der 
Physiologie und Systematik der Sprachlaute, Wien 1856. — ’) Das Gaumensegel 
zeichnet Briicke zutreffenderweise bei allen Vokalen der Pharynxwand an- 
liegend, wenn auch nicht in richtiger Hohenstellung. Merkel dagegen bildet 
fiir A, Ae, E und / das Gaumensegel von der Rachenwand abgehoben ab und 
auch Griitzner zeichnet beim I mit seinem besonders festen Rachen-Nasen- 
abschlufi eine Kommunikationsoffnung. — 4) Arch. f. Laryngologie 19, Heft 3, 
1907. Die Lichtdruckbilder der mit Rontgenstrahlen aufgenommenen Photographien 
geben die Einzelheiten weniger gut wieder, ais die mir yon Herrn Barth gezeigten 
Originalaufnahmen. Um die Konturen der Zunge im Bilde sichtbar zu machen, war 
iiber die Zunge in der Medianlinie ein feines Kettchen gelegt, das auf der Photo- 
graphie Schwarz heryortritt. Die ITmlaute A, ŁŻ, 0 sind in der Grunmachschen 
Mitteilung irrtiimlich ais Diphthongen bezeichnet.
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Unbedeutend ist die Anderung der Kehlkopfstellung; 
nicht regelmafiig gefunden.

Schematische Darstellung der Mund- 
stellungen bei den VQkalen A, Z7,Z, modi- 
fiziert nach Briicke u. Griitzner.

weichen Gaumens. 
eine leichte Hebung beim I wird haufig aber

Der scharfste Gegensatz besteht zwischen 
A und I. Bei letzterem findet sich die bekannte 
mediane Rinne im Zungenriicken, die von oben 
her vom harten Gaumen gedeckt wird und so- 
mit einen engen, flachen Kanał von etwa 6 cm 
Lange ’) bildet. Dahintęr fallt der Zungenriicken 
steil ab, mit betrachtlichem Horizontalabstand 
(3 bis 4 cm) von der hinteren Pharynxwand. 
Das Gaumensegel ist sehr hochgezogen und 
schliefit fest gegen die Nase ab. So entsteht 
iiber dem Kehlkopf ein ziemlich groBes, in 
erster Annaherung zylindrisch zu nennendes 
Ansatzrohr, an das sich, winkelig nach vorn 
abgebogen, das enge Endstiick ansetzt. Die 
Lippenstellung ist gleichgiiltig und wechselnd; 
jedenfalls spielt der yordere Mundteil keine 
akustisch bedeutsame Rolle.

Ganz anders bei der Bildung des A. Hier 
bildet die Mundhóhle von vorn bis hinten einen 
einzigen trichterfórmigen Raum. Die Mund- 
óffnung darf nicht zu eng sein, die Zunge ist 
móglichst tief niedergedriickt und flach nach 
hinten abgerundet, so dafi der Mundraum in 
den Rachenraum allmahlich und ohne scharfe 
Grenze iibergeht. Da die Zungenmasse nieder- 
gedriickt ist, mufi sie nach hinten ausweichen 
und dadurch den Pharynx in der Sagittal- 
richtung gegeniiber dem I betrachtlich ver- 
engen. Das Gaumensegel hangt schlaffer ais 
bei anderen Vokalen und schliefit den Zugang 
zur Nase nur lose und nicht immer yollstandig 
ab (s. S. 726). Immerhin steht es noch 
trachtlich hóher und weiter nach hinten 
beim nasalen An.

Die Bildung des U erfolgt unter 
heblicher Verengung der Mundóffnung haufig 
zugleich mit Vorschiebung der Lippen. Das 
Ansatzrohr wird hier also in seiner ganzen 
Lange vom Kehlkopf bis zu den Lippen aku
stisch ausgenutzt. Die Zunge steht um ein 
Geringes hóher ais beim A, doch ist der Unter
schied, wenn man die Vokale nicht besonders 
erheblich. Dagegen hebt sich das Gaumensegel beim U starker und bildet 
einen festen Abschlufi nach oben.

prononciert bildet, sehr un-

') Helmholtz, Tonempfindungen, 4. Aufl., S. 174.
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Fig. 128 a. v. S. gibt in schematischer Darstellung die Lagę der ein
zelnen Stimmorgane bei den Vokalen AUI an. Die iibrigen Vokale weisen 
Stellungen auf, die zwischen den hier beschriebenen liegen. Eine Besonder- 
heit des A ist es, daB bei seiner Bildung der Kanał eine ziemlich gleich- 
maBige und ansehnliche Weite hat: der Rachenraum ist schon weiter ais bei 
A, das Gaumensegel steht schon hoher, der Stimmkanal ist noch nicht viel 
enger ais beim A. Die beąuemste Vokalbildung ist die eines leicht nasalen 
A; lassen wir alle Mundteile in der Stellung der ruhigen Atmung und senken 
den Unterkiefer, so entsteht eben dieser Laut, den auch schon der schreiende 
Saugling bildet.

c) Die L-Laute.
Die den Vokalen sehr nahestehenden L-Laute weisen grofie Verschieden- 

heiten unter sich auf. Das L des Englanders ist von dem des Deutschen 
oder des Italieners sehr erheblich abweichend. Es gibt ein L, besonders im 
Englischen, das fiir den Deutschen merkwiirdiger weise eine gewisse Ver- 
wandtschaft mit B hat, obgleich es keineswegs ein Zitterlaut wie dieser ist. 
DaB dieser scheinbaren Verwandtschaft auch etwas phonetisch-akustisch 
Gemeinsames noch unbekannter Art zugrunde liegt, geht auch daraus hervor, 
daB in japanischen Worten, die ein Japaner spricht, fiir unser deutsches Ohr 
haufig die Unterscheidung, ob L oder B vorkommt, unmoglich ist.

Die Schreibweise ostafrikanischer Namen aus dem Sprachgebiet der Suaheli 
schwankt oft zwischen L und R fiir einen bestimmten Laut. Wenn wir Dar es 
Salaam mit deutscher Aussprache von R und L sprechen, entsprechen beide Laute 
nicht denjenigen, die im richtigen Kisuaheli angewandt werden. Wenn .anderer
seits in richtigem Kisuaheli Dar es Salaam gesprochen wird, passen die deutschen 
Bezeichnungen L und R gleich schlecht fiir die betreffenden Laute und es wird die 
schriftliche Bezeichnung kaum falscher, wenn man die Buchstaben L und R 
vertauscht.

Ein eigenartiger L-Laut ist es auch, der im Russischen und in gewissen 
schweizerischen Dialekten vorkommt. In dem Namen Pawłów, wie ihn viele 
Russen aussprechen, klingt das L fiir den Deutschen wie ein stimmhaftes TF 
oder kurzes U, ebenso im Dialekt des Kantons Bern das L in dem Wort Bild.

Die L-Laute, die bisher erwahnt wurden, haben das Gemeinsame, daB 
man bei ihrer Erzeugung eine Vibration im Rachenraum empfindet und daB 
der Grundton relativ tief ist. Man kann sie daher ais tiefe L-Laute den 
hohen gegeniiberstellen, die die meisten Deutschen und die Romanen anwenden, 
und bei denen jene Resonanz im Rachen fast ganz fehlt, dagegen Schwin
gungen im vordersten Mundteil gefiihlt werden. Diese Laute leiten zu den mehr 
I- oder Lartigen „mouillierten“ L-Lauten hiniiber, die besonders in slawischen 
Sprachen vorkommen.

Griitzner meint (1. c. S. 203), das deutsche L stande dem A am 
nachsten. Das entspricht aber weder meinem subjektiven Eindruck, noch 
den analytischen Untersuchungen Hermanns. Hinsichtlich der Angabe des 
U-ahnlichen Klanges des russischen L stimme ich mit Griitzner iiberein.

L kann auch fliisternd erzeugt werden. Was die Bildung des L betrifft, 
so liegt die Angabe von Griitzner vor, daB er bei Anwendung seiner 
Karminmethode (s. u.) die Zunge in der Mitte und an den Randem dem 
Gaumen anliegend fand, wahrend rechts und links, etwa in der Gegend des 
ersten Praemolaren, enge Liicken fiir den Luftaustritt bleiben. Fiir mich 
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trifft das nicht zu, es tritt yielmehr die Luft fast stets nur auf einer Seite, 
haufiger links wie rechts, aus. Dasselbe gilt fiir viele andere, wie z. B. 
Jespersen1) angibt, dem ich auch darin zustimme, daB das bilaterale und 
das unilaterale L akustisch nicht zu unterscheiden sind.

*) Lehrbuch der Phonetik, deutsch von Dayidsen, Leipzig und Berlin (Triibner) 
1904, S. 41.

Beziiglich der zahlreichen andersklingenden -Arten mufi auf die Lehr- 
biicher der Phonetik verwiesen werden.

d) Die nasalierten Vokale.
In keiner der Kultursprachen gibt es besondere Schriftzeichen fiir die 

so deutlich von den eigentlichen Vokalen abgegrenzten Nasalvokale. Dabei 
ist ihre Anwendung auch im Deutschen keineswegs seiten; in besonders aus- 
gepragter Form finden sich ausgehaltene Nasalyokale in schwabischen Dialekten, 
in anderen deutschen Dialekten mehr nur ais kurze Laute. Diejenigen Vokale, 
die uberhaupt nasaliert werden kónnen, werden aber auch fast von jedem 
Deutschen nasal gesprochen, sobald nach dem Vokal ein Resonant (Af, A, Ng) 
folgt, der zur gleichen Silbe gehórt. Bemerkenswert ist, dafi die yerschiedenen 
Vokale sehr ungleich leicht nasaliert werden kónnen, was mit dem Mechanis
mus des Nasalierens — Senkung des Gaumensegels — zusammenhangt. 
A und A gehen am leichtesten in den Nasallaut iiber, nachstdem A und E, 
sehr schwer nur I, 0 und U. Das franzósische On ist eigentlich ein nasa- 
liertes A. Das geschlossene 0, sowie das U und 1 geben beim Versuch, sie 
zu nasalieren einen Klang, der „naselnd“ klingt, also eine andere Farbung 
hat, ais der yolle Klang des An und An. Bei U und I ist der Gaumensegel- 
schluB gegen die Rachenwand hin so fest und so charakteristisch fiir die 
Bildung dieser Laute, daB diese bei Senkung des Segels ihre Klangfarbe viel 
mehr andern ais der Vokal A

e) Die Resonanten.
AL ist derjenige Stimmlaut, zu dessen Erzeugung die Stimmwerkzeuge 

am wenigsten abweichend von der Einstellung fiir ruhige Atmung mit ge- 
schlossenem Munde eingestellt zu werden brauchen. Die Zunge liegt untatig 
im Munde, das Gaumensegel hangt schlaff herab und nur die Stimmlippen 
miissen in Phonationsstellung gebracht werden. Diese beąuemste Art zu 
phonieren wenden wir an, wenn wir leise vor uns hinsummen, und zu trage 
sind, die Mund- und Zungenstellung zu andern zur Erzeugung eines Vokal- 
klanges. Etwas mehr Bemiihung yerlangt das N, noch mehr das Ng. Da 
die Beąuemlichkeit ais machtiger Faktor auf die Art und Weise unserer 
Lautbildung einwirkt, wenden wir in der Umgangssprache die Resonanten 
gern ais Ersatz fiir umstandlicher zu bildende Laute an, besonders in der 
Endsilbe en. Wir sprechen meistens statt kaben: habm, statt baden: badn, 
statt sagen: sagng. Nur fiir unbetonte Silben gilt diese Tendenz der Laut- 
yerschiebung, fiir betonte Silben legen wir in keiner Kultursprache den Ton 
auf die nicht geniigend yollklingenden Resonanten. Kleine Kinder, die zu 
sprechen anfangen, legen dagegen oft in einem Lautkomplex den Ton auf 
das beąueme AL. Dasselbe geschieht in afrikanischen Sprachen, z. B. im 
Kisuaheli: mtu der Mensch, Lidce die Frau. *
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Die drei Laute Jf, N, Ńg, ais Dauerlaute ausgehalten, klingen einander 
so ahnlich, dafi sie kaum zu unterscheiden sind. Im Beginn des Ertónens 
sind sie dagegen sehr deutlich yerschieden, und ihre Vertauschung in der 
Sprache wiirde yiele Worte ganz unyerstandlich machen. Die Unterscheid- 
barkeit beruht auf der akustischen Eigenart des Gerausches, das bei der 
plótzlichen Offnung der Glottis entsteht und besonders deutlich heryortritt, 
wenn man JI, N oder Ng in Fliistersprache scharf unterscheiden will.

Wenn auch bei den Resonanten die Luft durch die Nase entweicht, so 
ist doch die Resonanz des Nasenraumes gegeniiber der des Rachenraumes 
von sehr geringer Bedeutung, wie Saenger1) am klarsten dadurch zeigte, 
dafi eine Patientin mit Verwachsung zwischen Gaumensegel und Rachenwand 
die Resonanten sprechen kónnte, wenn sie ein Róhrchen durch den Mund 
bis hinter die Artikulationsstelle (hinter die Lippen beiJf, hinter den Zungen- 
gaumenyerschlufi bei W) einfiihrte, so dafi die Luft entweichen kónnte.

Dafi Czermaks’) Patientin, die an derselben Verwachsung litt, M und N, 
nicht aber Ng sprechen kónnte, beruht meines Erachtens auf dem bei ersteren 
Resonanten grbfieren Blahraum im Munde, in den eine Zeitlang Luft eingetrieben 
werden kann, so dafi M bzw. N horbar werden konnen; natiirlich sind sie aber 
weit kiirzer ais im normalen Zustande aushaltbar. Bei Ng ist der Blahraum zu 
klein, es kommt nicht zum deutlichen Erklingen des Resonanten. Ich halte es 
demnach fiir nicht nótig, mit Griitzner (1. c. S. 198) fiir Ng Mitresonanz der 
Nasenluft, fiir M und N Nichtbeteiligung dieser Resonanz anzunehmen.

Zwaardemaker1) will iibrigens Saengers Angabe beziiglich der Be- 
deutungslosigkeit der Nasenresonanz fiir die Resonanten nicht gelten lassen, be- 
hauptet yielmehr eine deutliche Abhangigkeit des Klanges von der Offnung des 
Nasenraumes. DaB die Resonanten auch ohne Beteiligung der Nase entstehen 
konnen, hat Saenger indessen zur Eyidenz erwiesen.

2. Die kontinuierlichen Klange mit deutlichem begleitendem Geriiusch 
(phonische Konsonanten).

Mit dem Ausdruck „stimmhafte Konsonanten1' oder „phonische Kon
sonanten" bezeichnet man eine Anzahl von Reibe- und Zischlauten, bei dereń 
Bildung die Stimmlippen in Phonationsstellung stehen: W, S (franzósisches Z), 
Th (englisch), Sch (franzósisches J), Ch (spanisches J). Auch das deutsche J 
(Jot) und D konnen mit starkem Reibegerausch gesprochen werden. W ist in 
Verbindung mit nichtgefliisterten Vokalen stets stimmhaft, Th, S, Sch und 
Ch konnen auch stimmlos gesprochen werden.

Tonhóhe und Klangfarbe des Stimmklanges kann bei allen diesen stimm- 
haften Konsonanten wechseln, doch nicht in dem Umfang wie bei Vokalen, 
da die fiir die Klangfarbe oft mitbestimmende Weite des Stimmkanals bei 
den Konsonanten zum Zweck der Erzeugung des Gerausches an bestimmten 
Stellen sehr eingeschrankt ist. So nahert sich die Klangfarbe bei W, Z 
(frahzósisch) usw. am ehesten der derVokale mit besonders vorn verengtem Kanał 
(V, U, Ó, 0) an, niemals dem A, A oder E. Die grófite Ahnlichkeit aber 
besitzt sie nicht mit einem Vokalklang, sondern meistens mit dem Af-Klang, 
da die Mundóffnung z. B. bei W, Th, S so eng ist, dafi sie fiir die Abstimmung

Ł) Grundziige der Mechanik der Konsonantbildung. Festschrift z. Feier des 
50jahrigen Bestehens der Med. Ges. zu Magdeburg, 1898. — 2) Moleschotts Unter
suchung. z. Naturk. 5, 1, 1858. — 3) Nederl. Tijdschr. Geneesk., 1898.
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des resonierenden Mundraumes praktisch fast ais geschlossen gelten kann.' 
Mit den Resonanten teilen diese Konsonanten auch die geringe Tragweite 
und Fiille, weshalb sie sehr selten zu Tragern des Silbenaccents werden. 
Man kann zwar Worte wie Wrede mit Ton auf dem W sprechen, doch ist 
es wenigstens in den germanischen Sprachstammen meines Wissens nirgends 
ublich. W laBt sich auch mit leicht nasalem Klang sprechen.

3. Die diskontinuierlichen Stimmlaute (Zitterlaute).
Die mit dem Buchstaben R wiedergegebenen Zitterlaute sind nicht die 

einzigen diskontinuierlichen Stimmlaute, die erzeugbar sind. Eine rhyth
mische Unterbrechung des Schalles kann erfolgen: im Kehlkopf, zwischen 
weichem Gaumen und Zunge, zwischen hartem Gaumen und Zunge und an 
den Lippen. Der letzte der vier Laute. ein Schnurren mit etwa 30 Schwin
gungen pro Sekunde (Donders1) wird sprachlich nicht ver wendet, der erste, 
das sogenannte Kehlkopf-jR, ein knarrender Vokal, dialektisch ais Ersatz fur 
einen Vokal + R, so z. B. in plattdeutschen Dialekten in Worten wie Kaarl 
(= Karl), wobei das R in den Diphthong gewissermafien hineingezogen wird. 
Andeutungen davon finden sich bei vielen Englandern und Deutschen, die in 
der Umgangssprache uberhaupt kein eigentliches R bilden, sondern dieses 
entweder durch den erwahnten knarrenden Vokal oder durch einen dem 
hinteren Ch ahnlichen Reibelaut ersetzen. Diesen letzteren bilden die Danen 
besonders scharf.

Der Streit dariiber, welches der beiden eigentlich das „richtige" sei, das 
uvulare oder das linguale, ist milBig, da die Entscheidung hier naturlich nur nach 
dem Majoritatsprinzip erfolgen konnte, nach dem wir z. B. das lispelnde S (Ersatz 
durch Th) ais abnorm bezeichnen. Bezuglich des R iiberwiegt aber keine der 
beiden Bildungsarten so betrachtlich, daB danach entschieden werden konnte. 
Raumlich verbreiteter ist in Deutschland das uvulare R, wahrend das Zungen- 
spitzen-E ais „dramatisches R“ in der gewahlten Sprache bevorzugt wird.

Die Entstehung des uvularen R kann man bei vielen Menschen leicht 
beobachten; die Zunge bildet eine mediane Rinne, in die sich das Zapfchen 
legt, das nun beim Ertónen der Stimme in schwingende Bewegung kommt 
und den engen Zugang zum Rachenraum abwechselnd óffnet und schlieBt, 
wahrend zu beiden Seiten die hochgewólbte Zunge und das herabgezogene 
Gaumensegel dauernd abschlieBen. Verglichen mit einer Zunge in einer 
Pfeife schwingt das Zapfchen ausschlagend aufschlagend. Es ist eine passive 
Ventilsprengung2), bedingt durch den Luftdruck. Die Gaumen- und Uvula- 
muskulatur wirkt dabei nur insofern mit, ais durch mehr oder weniger tiefes 
Niederdrucken des Gaumens die Lange des schwingungsfahigen Teiles und 
damit die Freąuenz der Erzitterungen verandert wird. Die Freąuenz schwankt 
bei mir etwa zwischen 10 und 16 pro Sekunde, wahrend Hermann8) haupt
sachlich Zahlen zwischen 30 und 40 angibt. Bei der betrachtlichen indivi- 
duellen Verschiedenheit der Lange des Zapfchens klingt auch das R sehr 
verschieden. Spricht man das R zwischen zweiYokalen, so pflegt man, wenn

’) Over de tongwerktuigen van het stem en spraakorgan, Nederl. Arch. 1(1876).
— s) Ygl. hierzu Zwaardemaker, Het R-register, Ned. Tijdsch. Geneesk. 1898. — 
’) Arch. f. d. ges. Physiol. 83, 12, 1901.
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man das 7? nicht besonders hervorheben will, es nur zu zwei bis drei Schwin
gungen kommen zu lassen (van Kempelen), bei Doppel-R zu etwas mehr.

Beider so auBerordentlich haufigen unvollkommenen Bildung desUvula-R 
schwingt das Zapfchen entweder uberhaupt nicht, und es kommt dann nur 
zu einem Reibelaut, ahnlich dem hinteren Ch oder es kommt zu einigen 
wenigen nur angedeuteten Schlagen, offenbar mit unvollkommenen SchluB und 
infolgedessen zu einem begleitenden Reibelaut. DaB man trotzdem selbst in 
unbekannten Worten, die eine andere Person ausspricht, meistens dem 
R-Surrogat anhórt, was es bedeuten soli, beruht darauf, dafi die Gestalt des 
Resonanzraumes und damit auch der Mundton fiir R hinreichend charakte
ristisch und yon der des Ch verschieden ist (s. unten S. 791).

Das Zungen-R geht weit weniger leicht in einen solchen rudimentaren 
Laut iiber, schwankt aber in seiner Entstehungsweise bei yerschiedenen Per- 
sonen ebenfalls sehr. Das Vibrierende ist die Zungenspitze, die dabei gegen 
den harten Gaumen, den Alyeolarfortsatz oder die Schneidezahne schlagt. 
Die Schwingungsfreąuenz ist nach Hermanns Feststellung eher geringer ais 
beim uyularen R, steigt ubrigens bei forciertem R. Donders (1. c.), der 
die Schwingungszahlen zuerst graphisch bestimmte, fand, wenn er den 
R-Laut mit einem Phonautographen registrierte, ein periodisches An- und 
Abschwellen der SchwingungsgróBe, also kein yólliges Erlóschen des Stimm- 
klanges. Der Kehlkopf tónt weiter auch wahrend der Periode absoluten 
Mundschlusses. Wenn gelegentlich in Kuryen eine anscheinend yollkommene 
Intermittenz gefunden wird (Hermann), so beweist das nicht ein yólliges 
Erlóschen des Klanges.

Der Luftverbrauch bei der Bildung des R ist relatiy gering, man kann 
daher bei geschlossenem Munde das uyulare R etwas langer aushalten ais 
den Blahlaut yor R, der mit jenem yergleichbar ist. Der Weg durch die 
Nase ist natiirlich yerschlossen, durch Hochziehung der oberen Teile des 
Velum und durch den Passayantschen Wulst. Wegen des geringen Luft- 
austrittes ist es auch móglich, bei der Bildung des Zitterlautes den Mund im 
yorderen Teile stark zu yerengern, so daB die charakteristischen Zisch- und 
Reibegerausche F, W, S und Sch gleichzeitig ertónen, und Kombinationen 
entstehen, wie sie in den slawischen Sprachen benutzt werden, zum Beispiel 
in dem tschechischen r. Auch der Deutsche zieht ubrigens zuweilen Zitter- 
und Reibelaut ineinander, z. B. bei Worten wie Wrangel. W und r kónnen 
hierbei getrennt werden, es kann aber das Vibrieren des Zapfchens schon 
wahrend des W beginnen.

Eine eigenartige Klasse von Lauten steht mit den Ji-Lauten im linguistischen 
Zusammenhang, obgleich sie ihnen akustisch eigentlich sehr fern stehen. Wer, 
wie Verfasser, das Zungen-R nicht zu hilden yermag, kann in schneller Wortfolge 
das Zungen-R einigermafien nachahmen durch einen einzelnen Schlag mit der 
Zungenspitze, die zuvor gegen den harten Gaumen gestemmt wurde und dann 
schnell nach vorn heruntergeklappt wird. Der entstehende Laut ist nach der Be- 
schaffenheit des Klangraumes im Mund dem R und dem tiefen L yerwandt, seiner 
Entstehung nach aber auch dem D yerwandt, so daB sich in ihm die in deutscher 
klarer Aussprache so sehr yerschiedenen drei Sprachlaute bewahren. Es ist der 
Laut, der im Japanischen fiir unser L oder R haufig substituiert wird, und der 
auch in yielen afrikanischen Sprachen L und R yertritt. Er ist auch mit dem 
schwedischen sogenannten „dicken L“ yerwandt.
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4. Die aphonischen Laute.
Uber diese Laute, die in der nachfolgenden Tabelle zusammengestellt 

sind, sei hier nur das Folgende gesagt. Sie zerfallen in die aphonischen 
Dauergerauschlaute und die Explosivlaute.

Lauttabelle II. Aphonische Konsonanten:
D au ergerausche.

Hauchlaute:
H, hinteres und yorderes Ch, J (span.). 

Reihe- und Zischlaute:
(W), F, Th (englisch), S, Sch. 

Seitlicher Reibelaut:
L

(Yokale,
Gefliisterte < Nasalyokale,

| Resonanten.

Explosiygerausche.
(Laryngealer Explosivlaut)
Gutturaler „ G K,
Lingualer „ D T,
Labialer „ B P,
(Pharyngonasaler „ )•

Intermittierende Gerausehe:
R, Rs, Rsch, Rw

a) Die aphonischen Dauergerauschlaute.
Die Gerausche definierte Helmholtz1) im Gegensatz zu den aus 

schnellen periodischen Bewegungen entstehenden Empfindungen ais Schall- 
empfindungen auf Grund nichtperiodischer Bewegungen. Diese Definition 
entspricht nicht der allgemeinen Auffassung. Einen zischenden, rasselnden 
oder hauchenden Laut nennen wir ein Gerausch, auch wenn seine Tonhohe 
nicht unregelmaBige Schwankungen aufweist, wie es Helmholtz von einem 
Gerausch yerlangte. Ich wiirde ais charakteristisch fiir das Gerausch 
das sehr starkę Zuriicktreten des Grundtones, uberhaupt das 
Fehlen einer leicht bestimmbaren Tonhohe bezeichnen, gleichyiel ob 
der Schwingungsvorgang periodisch ist oder nicht. Das Zischen ausstrómenden 
Dampfes, das Rauschen eines Wasserfalles kann so gleich mail i g sein, daB 
man an der regelmaBigen Periodik nicht zweifeln kann. Trotzdem nennt man 
die Schalleindriicke Gerausche, ebenso wie die Dauergerausch-Konsonanten S, 
Sch und F, fiir die Hermann die Periodik klar erwiesen hat. Es ware ge- 
zwungen, wollte man diese Laute ihrer Periodik wegen unter die Klange 
rechnen, wahrend man ihnen eine fiir das Ohr erkennbare bestimmte Ton- 
hohe nicht zuschreiben kann. Auf das akustische Wesen dieser Laute wird 
weiter unten noch einzugehen sein, hier mdchte ich nur motivieren, dafi ich 
fiir sie die Bezeichnung Gerausch in Anspruch nehme, wie ubrigens auch 
fiir die gefliisterten Vokallaute.

*) Die Lehre von den Tonempfindungen, 4. Auf]., S. 16. Braunschweig, 
Friedr. Vieweg u. Sohn, 1877.

Nagel, Physiologie dea Menschen. IV.

Die Zisch- oder Reibelaute F, Th, S, Sch lassen sich durch Veranderung 
der Mundstellung in liickenloser Reihe ineinander iiberfiihren, da sie auf 
gleiche Weise, durch Erzeugung einer hochgradigen Enge gebildet werden. 
Ahnlich wie der aus enger Offnung tretende Dampfstrahl bei seiner plotz- 
lichen Entspannung Luftwirbel und dadurch schnelle Schwingungen erzeugt, tut * 

49
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es auch die Exspirationsluft, die beim F unter starkem, beim V oder stimm- 
losen W unter geringerem Druck die Lippen enge passiert. Es ist ganz der
selbe Vorgang, wie wenn man durch ein enges Róhrchen blast. Bedeutend 
geandert und yerscharft wird das Gerausch, wenn der Luftstrom auf eine 
glatte, im Bereich der Luftwirbel scharfkantig begrenzte Flachę trifft, wie 
bei der Erzeugung des S. Hierbei wird im allgemeinen ein Luftstrom 
zwischen Zunge und Gaumen durch einen engen Kanał gepreBt und gegen 
die oberen Schneidezahne getrieben. Dadurch werden die Wirbelbewegungen 
modifiziert und yerstarkt. AuBerdem wird der kleine Hohlraum zwischen 
den Zahnen und der Zungen-Gaumenenge seinen hohen Eigenton dem Gesamt- 
gerausch beimischen. Das Vorhandensein solcher hoher Teiltóne laBt sich 
nach Hermanns Verfahren (s. u.) direkt nachweisen.

Die Bildung des Resonanzraumes im yorderen Teile des Mundes hat 
Griitzner (1. c. S. 204) untersucht, indem er die Zunge mit Karmin oder 
Tusche bestrich, dann den betreffenden Laut bildete und nun feststellte, wo 
die Farbę am Mundhóhlendach abgedriickt war. Bei S legt sich der Zungen- 
rand seitlich an den Alyeolarfortsatz und die Zahne, nur im Bereich der 
oberen mittleren Schneidezahne bleibt ein Engpafi offen. Zwischen der 
Zungenspitze und der Flachę der einander genaherten Zahne liegt der kleine 
Schallraum. Enger ist der Kanał und noch kleiner der Resonanzraum beim 
scharfen Th oder ■9’ der Neugriechen, wahrend beim Sch die Enge weiter 
zuriickliegt, nach Griitzner etwa in der Verbindungslinie der ersten Molaren. 
Die Zunge liegt rechts und links breit dem Gaumen an und laBt in der Mitte 
den Kanał frei (bei mir liegt er in der Regel einseitig, hart neben dem Al
yeolarfortsatz). Der Schallraum bis zur Zahnreihe ist betrachtlich groBer 
ais beim S, das Gerausch klingt darum yiel yoller; auch klingt es „tiefer11 
ais beim S, obgleich eine charakteristische Tonhóhe nicht ohne Willkiir 
herausgehórt werden kann.

b) Die Explosivlaute.
Hermann unterscheidet, wie oben bemerkt, phonische Explosivlaute 

(B,D, G) yon den aphonischen (P, T, K), eine Unterscheidung, die mir nicht 
richtig erscheint, da das Erklingen des Blahlautes yor B, D, G nur eine Er- 
leichterung fiir die richtige Erzeugung der „Media11 darstellt, nicht aber 
Bedingung dafiir ist. Eine yollkommen richtige von der Tenuis scharf unter- 
scheidbare Media kann ohne Blahlaut gesprochen werden. Es gibt wichtigere 
Unterscheidungsmerkmale, wegen dereń ich auf die phonetischen Werke, z. B. 
Sieyers und den erwahnten gut orientierenden Artikel von Gutzmann 
„Uber Media und Tenuis11 yerweise.

Die Media ohne Blahlaut wird im deutschen Sprachhereich besonders in Siid- 
deutschland gesprochen; wenn manche norddeutsche Autoren angeben, die Unter
scheidung zwischen Media und Tenuis sei in Siiddeutschland unvollkommener, so 
kann ich dem nicht zustimmen, finde es yielmehr sachlich richtiger (wenn auch 
im Ausdruck nicht gliicklich) wenn Briieke sagt, die Mediae (wie iibrigens auch 
die Reibelaute W, S, J) wurden in Siiddeutschland und Osterreich „mit ETiisterstimme“ 
gesprochen. Dadurch erscheint der siiddeutsche Laut dem Norddeutschen ahnlich 
der Tenuis, er kann ihn nicht gut nachahmen; die Media G kann von den Nord- 
deutsehen óstlich der Elbę und den Sachsen nur ein kleiner Teil ohne Miihe 
sprechen, die meisten erweiehen den Laut zu einem J oder (wie in einzelnen Teilen 
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OstpreuBens) zu einem ganz weichen Kehlhauchlaut, ahnlich dem spanischen J 
oder sie yerharten ihn zu einer halhen Tenuis, oder endlich sie bilden einen 
deutlichen Blahlaut davon. Der Siiddeutsche begniigt sich mit dem akustisch 
feineren Unterschied, der Norddeutsche legt mehr Wert auf die auch bei minder 
feinem Sprachgehbr wirksame Scheidung der Laute.

Uber die Art der Aufhebung des Mundyerschlusses bei den Explosiv- 
lauten ist einiges vom physiologischen Standpunkt wichtige schon oben gesagt 
worden. Hier móge noch erwahnt werden, dafi den Explosivlauten ahnliche 
und fiir sie substituierbare Laute auch am Schlufi eines Vokals angehangt 
werden kónnen, ohne daB ein Luftdurchbruch nach auBen stattfindet. SchlieBen 
wir nach dem Vokal schnell die betreffende Enge im Stimmkanal, so hórt 
man deutlich z. B. ap, at, ah, bei etwas anderer Zungenstellung auch ab, ad, 
ag. Es entsteht ein Knall mit charakteristischem Klang, die im Mund ge- 
spannte Luft entweicht fiihlbar, aber meist nicht hórbar, nach innen, in die 
tieferen Teile des Stimmkanals.

Ein Explosivlaut, fiir den wir keine Buchstabenbezeichnung haben und 
der in der Tabelle S. 769 ais pharyngonasaler bezeichnet ist, entsteht bei 
aktiv-passiver VerschluBlósung zwischen Gaumensegel und Pharynxwand. 
Man hórt diesen Laut ófters isoliert gebildet bei Personen mit chronischem 
Schnupfen. Ais iible Sprachgewohnheit findet man ihn haufig ais Ersatz fiir 
K vor N, in Worten wie Knochen.

5. Die gegenseitige Beeinflussung der Stimmlaute.
Unmittelbar aufeinanderfolgende Laute beeinflussen sich in der Sprache 

haufig sehr merklich. Alle Stimmlaute haben ja eine ziemlich groBe 
Schwankungsbreite, innerhalb dereń sie selbst beim Individuum yariieren. 
Welche der móglichen Formen im einzelnen zur Anwendung kommen, hangt 
gróBtenteils von der Art der benachbarten Laute ab. In vielen Fallen ist 
hierbei die Beąuemlichkeit mafigebend; man bringt z. B. bei Bildung eines 
apbonischeu Dauergerausches wie F oder Ss oder eines Explosivlautes 
diejenigen Mundteile, dereń Gestalt nicht durch die Bildung jenes Gerausches 
in ganz bestimmter Weise festgelegt ist, haufig schon wahrend der Konsonant- 
biłdung in die Stellung, die fiir den nachfolgenden Vokal zweckmafiig ist. 
Will man z. B. die beiden Silben fi und tu deutlich markiert sprechen, so 
schiebt man leicht bei tu die Lippen schon vor Bildung des t vor, wie es fiir 
deutliches w zu geschehen pflegt. Diese sogenannte Labialisierung der 
Konsonanten vor u lassen die Danen besonders deutlich erkennen; sie ist 
nicht nur sichtbar, sondern auBert sich auch in akustischeti Unter- 
schieden.

In der Lautgruppe des Sch, und mehr noch in der des Ch ist die Ein- 
wirkung benachbarter Yokale sehi- ausgepragt. Die meisten Deutschsprechenden 
bilden das Ch vor und nach I „vorn“, vor und nach A, 0 usw. aber „hinten11, 
und die Abweichung von dieser Regel bei vielen Schweizer-Deutschen, die 
auch bei ich und chi das ch hinten und tief sprechen, ist nur dadurch móglich, 
daB sie auch das 1 anders, tiefer, sprechen. Mit dem I des Reichsdeutschen 
lafit sich das tiefe Ch uberhaupt nicht direkt verbinden, sondern wenn der 
Yokal nachfolgt, entsteht zwischen Ch und I eine kurze Pause, im um-
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gekehrten Fali wird an das I ein zum Ch hiniiberleitender tieferer, 
A-ahnlicher Vokal angeschlossen.

Hermann1) sagt, das yordere Ch scheine ihm akustisch mit gefliistertem I 
identisch. Das finde ieh sehr treffiend. Wenn man trotzdem nicht leicht beide 
Laute yerwechselt, so kommt das daher, daB man das Ch mit anderem Einsatz zu 
beginnen pflegt.

Auch das R ist in seinem Klang ziemlich anpassungsfahig. (Vgl. hierzu 
unten S. 790.)

Zahlreich sind die Falle, in denen ein Stimmlaut sich wahrend seines 
Erklingens andert, um die beąueme Uberleitung zum nachsten Laut zu 
ermóglichen; das ist namentlich bei den Vokalen in den Diphthongen der 
Fali, hier springt nicht etwa der eine Vokal plótzlich in den anderen iiber, 
sondern dazwischen liegen Ubergangslaute, wie sie sich aus dem oberen mit- 
geteilten Diagramm des Vokalsystems ergeben.

Unbesprochen bleiben hier die Lautyerschiebungen, die in dem Ersatz 
eines Sprachlautes durch einen anderen bestehen; erwahnt sei nur, dali auch 
hierbei meistens Ersparnis an Bewegungen der Mundteile das leitende Prinzip 
darstełlt. Hierher gehort z. B. der oben erwahnte Ersatz des K vor N durch 
den pharyngonaBalen Explosivlaut.

XIII. Akustische Analyse der Stimmlaute.

1. Historisches iiber Vokal theorien.
Die ersten Versuche, die Eigenart der einzelnen Vokalklange yerstandlich 

zu machen, laufen darauf hinaus, fur jeden Vokal eine charakteristische Ton- 
hóhe festzustellen. Reyher, Hellwag, v. Kempelen, Kratzenstein u. a. 
weisen darauf hin, daB die yerschiedenen Vokale, auch wenn sie auf demselben 
Ton gesungen werden, doch den Eindruck yerschiedener Tonhohe machen. 
Im einzelnen freilich gehen die Angaben auseinander, und nur darin sind alle 
Autoren einig, daB dem I ein hoher Stimmklang eigen ist. Naheres iiber 
diese altere Literatur yergleiche bei Griitzner in Hermanns Handbuch der 
Physiologie 1, 170 ff.

Schon die genannten Autoren hatten den Wunsch, Vokale kiinstlich 
nachzuahmen. Bei Willis2), dessen Arbeit einen bedeutenden Fortschritt 
darstełlt, tritt dieses Bestreben ebenfalls hervor. Willis armierte Zungen
pfeifen mit Ansatzróhren yerschiedener Lange, um bestimmte Obertóne zu 
yerstarken. Die Róhren muBten fiir die Reihe der Yokale TJ 0AEI immer 
kiirzer gewahlt werden und gaben die in der Tabelle auf nebenstehender 
Seite angegebenen Tonę.

In weniger befriedigender, aber theoretisch noch interessanterer Weise 
erhielt Willis auch yokalahnliche Klange, wenn er an ein rotierendes Zahn- 
rad einen federnden Stahlstreifen andriickte, dessen freies Ende natiirlich 
grobe Schwingungen, entsprechend der Zahl der in der Zeiteinheit yorbei-

’) Arch. f. d. ges. Physiol. 83, 25, 1901. — 2) Ann. d. Phys. 24, 397, 1832 u. 
Transact. Cambridge Phil. Soc. 3, 231.
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Tabelle 1 (nach Willis).

Vokal Wie im Worte Tonhóhe

O no
o
U nought es*

paw g2
a part des*
n paa r
e pay d*

pet cs
i see g*

passierenden Zahne ausfiihrte. AuBerdem aber kónnte die Feder noch die 
durch ihre eigene Beschaffenheit bestimmten Eigenschwingen ausfiihren, mit 
um so hoherer Schwingungszahl, je kiirzer der frei schwingende Teil ceteris 
paribus war. Zu dem kontinuierlichen Zahnradton tritt also ein in der Periode 
des Zahnradtones intermittierender, im allgemeinen wesentlich hoherer Feder- 
ton. Letzterer ist beim U relatiy tief, steigt dann bis zum I betrachtlich. 
Dieser Zusammenklang der beiden Tonę bedingt nach Willis den Vokal- 
charakter. Die Notwendigkeit, daB derFederton ein harmonischer Oberton des 
Zahnradtones sei, liegt, wie ersichtlich, nicht vor. In der Willisschen Auf
fassung haben wir somit die Hermannsche Formantentheorie schon in ihrem 
Kern vor uns, und Willis scheint mir der Wahrheit naher gekommen zu 
sein ais Wheatstone t), der in seiner Kritik der Willisschen Versuche die 
Anschauung yertrat, daB durch Resonanz in der Mundhohle ein fur den 
Vokal charakteristischer Oberton yerstarkt werde und daB das starkę Her- 
yortreten eines solchen Obertones das Wesen des Vokalklanges bedinge. Hier 
haben wir den Grundgedanken vor uns, den Helmholtz spater zu einer 
Theorie ausbaute, unter Ubernahme der, wie man jetzt annimmt, irrigen Vor- 
aussetzung, daB der charakteristische Vokalton ein harmonischer Ton des 
Grundtones sein musse. Andererseits hat Wheatstone das Verdienst, auf 
die Abstimmung der Mundhohle ais Resonator fiir bestimmte Tóne zuerst 
nachdriicklich hingewiesen zu haben.

Die Mundhóhlenresonanz und die Móglichkeit, den Mundresonator durch 
die Flusterstimmluft anzublasen, hat sodann Donders2) genauer studiert. 
Donders hórte aus dem Klange gefliisterter Vokale bestimmte Tóne heraus,

’) The London and Westminster Review, 1837, Oct. 27. — s) Arch. f. d.
holland. Beitrage f. Natur- u. Heilkunde, herausgeg. von Donders u. Berlin 1, 
157, 1857. Ahnliehe Beobachtungen ubrigens schon bei Grassmann, Progr. d. 
Stettiner Gymnasiums 1854, Ann. d. Phys. N.P. 1, 606, 1877. Helmholtz erwahnt eine 
Anzahl alterer Arbeiten, in denen den Dondersschen ahnliehe, unyollkommenere 
Beobachtungen mitgeteilt werden: Samuel Reyher, Mathesis mosaica, Kieł 1619; 
Chr. Hellwag, De formatione loąuelae, Dissert. Tiibingen 1780; Flórke, Neue 
Berliner Monatsschrift, Sept. 1803, Febr. 1804; Olivier, Orthoepographisches Ele- 
mentarwerk 3, 21, 1804. Von neueren, von mir nicht im einzelnen zitierten Arbeiten 
seien noch diejenigen von Lloyd genannt: Journ. of Anat, and Physiol. 31, 233, 
1896; Proc. Roy. Soc. Edinburgli 22, 97, 1898; Zeitsehr. f. neusprachl. Unterricht 
von Yietor, 1897; Speak sounds, Phonetische Studien 3 bis 5, Marburg 1890 
bis 1892.



774 Yokaltheorien.

so fiir U das f1, fiir U das a1 usw. Davon, daB in dem Filisterklang 
der Vokale wirklich eine bestimmte Tonhóhe maBgebend ist, iiberzeugt man 
sich, wie spater Griitzner angegeben hat, sehr gut, indem man sich bemiiht, 
im Fliisterton unter Beibehaltung eines bestimmten Vokalklanges die Ton- 
leiter in die Hohe zu singen. Es gelingt durchaus nicht, sondern wenn der 
Vokal derselbe bleibt, bleibt auch die Tonhóhe fast ungeandert. Am auf- 
fallendsten ist der Versuch, wenn man zuhórt, wie ein anderer sich bemiiht, 
die Tonhóhe ohne den Vokal zu andern. Grabów1) hat schon im Jahre 1875 
darauf hingewiesen, wie schwer es ist, auf einen bestimmten Test die Melodie 
fliisternd zu singen. Ich finde das tatsachlich unmóglich und kann wirkliche 
melodische Tonhóhenanderungen im Fliisterton nur durch Wechsel derVokale 
markieren.

*) Herrigs Arch. 54, 367, 1875, und Die Musik in der deutschen Sprache, 
Leipzig 1879 (zitiert nach Griitzner).

Die Bestimmung absoluter Tonhóhen an gefliisterten Vokalen erscheint mir 
mit auBerordentlichen Fehlerąuellen behaftet; man ist namentlich bei Beobachtungen 
an sich selbst der Autosuggestion sehr ausgesetzt, und ein ungeiibter Beobachter 
kann leicht glauben, auf den Vokal A im Fliisterton eine Melodie singen zu 
kónnen. Er fiihlt die wechselnden Kehlkopfstellungen, ein Zuhórender aber hórt 
nur immer denselben Laut.

Helmholtz hat die Donderssche Fliistermethode ebenfalls angewandt 
und mit anderen Methoden kombiniert, Priifung der Mundhóhlenresonanz bei 
Vorhaltung von Stimmgabeln und (fiir die Vokale U und O) Uberfiihren des 
Mundtones in einen richtigen Pfeifton. Die Tonhóhen nach Donders und 
Helmholtz differieren recht merklich, wie die Tabelle 2 zeigt.

Tabelle 2.

Vokal
Tonhóhe

nach Donders nach Helmholtz

u fl f
0 dl bl
A b' b*
0 gt cis3
V a3 gB—a3
E cis3 b3
I fisa d*

Die Differenzen, die annahernd eine Oktave betragen, fiihrte Helmholtz 
auf Irrtum iiber die Oktavenlage bei Donders zuriick, er hat indessen, wie 
aus der gleich zu erwahnenden, unter seiner Leitung ausgefiihrten Arbeit 
Auerbachs hervorgeht, spater andere Tonhóhen anerkannt und speziell statt 
des tiefen, offenbar unrichtig bestimmten f (fiir Vokal U) das hóhere f1 ge- 
setzt. Natiirlich spielen, wie schon verschiedentlich hervorgehoben wurde, 
individuelle Unterschiede eine groBe Rolle, auch die Nationalitat des Sprechen- 
den. So findet Helmholtz neben seinem A mit dem charakteristischen 
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Ton b2 fiir das scharfere A der Englander und Italiener d3, also um eine 
Terz hóher.

Fiir die Vokale A, E und I fand Helmholtz zwei charakteristische 
Tóne, einen ziemlich tiefen und einen sehr hohen, entsprechend der Zerlegung 
der Mundhóhle in zwei getrennt mitschwingende Resonanzraume (s. o. S. 763). 
Bei I entspricht dem hohen Ton der enge Kanał zwischen Zunge und hartem 
Gaumen, dessen Lange etwa 6 cm betragt. Eine offene Pfeife dieser Lange 
wiirde angehlasen den Ton e4 geben, was mit dei’ Helmholtzschen Bestim- 
mung des d4 ais charakteristischer hoher Ton des 1 recht gut stimmt.

Das wichtigste Ergebnis der Helmholtzschen Untersuchungen ist die 
Erkenntnis des Vorhandenseins bestimmter charakteristischer Tóne in jedem 
Vokalklang, die yon der Tonhohe des Grundtons, auf den der Yokal ge- 
sprochen oder gesungen wird, unabhangig ist4), dagegen sich mit der Ande- 
rung des Vokalcharakters sofort andert.

Klarer und bestimmter ais seine Vorganger auf diesem Gebiete stellt 
Helmholtz die Frage: Ist der Vokalcharakter bedingt durch das relative 
Heryortreten bestimmter Obertóne, dereń Ordnungszahl in der Reihe der 
Partialtóne fiir jeden Vokal charakterisierend ist? — oder sind es Tóne yon 
bestimmter, fiir jeden Vokal charakteristischer absoluter'Tonhohe, die fiir 
den Klangeindruck mafigebend sind? Helmholtz betonte das absolute 
Moment ais fiir den Vokalcharakter entscheidendes, gegeniiber der Be
deutung des relatiyenMoments fiir die Klangfarbe yerschiedener Klange, 
Instrumente und Stimmen. Sein Schiiler Auerbaeh2) vertrat indessen, 
ebenfalls hauptsachlich auf der Resonatorenmethode fuBend, die Anschauung, 
daB sowohl das absolute wie das relatiye Moment eine wichtige Rolle spielen. 
Auf die von Auerbaeh angegebenen charakteristischen Tonhóhen komme 
ich unten noch zuriick. Auf die Einzelheiten seiner Untersuchung einzu- 
gehen, kann ich mir um so eher ersparen, ais Griitzner den wesentlichen 
Inhalt des esperimentellen Teiles seiner Arbeit sehr eingehend in Hermanna 
Handbuch wiedergegeben hat.

Auerbachs Versucłie sind fiir mich nicht iiberzeugend. Sie basieren auf 
der Sehatzung der relatiyen Intensitat, mit der yerschiedene Partialtóne die 
Kónigsche Resonatorenreihe erregen. Wer mit Resonatoren gearbeitet hat, wird 
zugeben, daB solche Schatzungen nur sehr bedingten Wert haben. AuBerdem 
sprechen die Resonatoren auf eine so erhebliche Zahl von Tónen an, und die 
Maximalresonanz ist so unsicher zu bestimmen, daB Schliisse wie die Auerbach- 
schen, in denen noch dazu eine ganze Anzahl sehr yerschieden beurteilbarer Vor- 
aussetzungen stecken, keine bindende Kraft haben kónnen. Dei- aufgewandte 
mathematische Apparat steht hier zur Genauigkeit der Beobachtungen in einem 
entschiedenen Mifiyerhaltnis.

Etwas spater suchte Auerbaeh die charakteristischen Mundhóhlen- 
tóne durch Perkussion des Kehlkopfes bei den den einzelnen Vokalen ent- 
sprechenden Mundstellungen festzustellen. Seine Ergebnisse siehe unten in 
der Tabelle auf S. 782.

1) DaB diese Unabhangigkeit keine allgemeine und absolute sein kann, dariiber 
vgl. unten S. 789. — 2) Pogg. Ann. d. Phys. u. Chem. 8, Erganzungsband (1878) 
und Zeitschr. f. franz. Sprache u. Literatur 16.
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Auerbach scheint sich hierbei ausschlieBlich oder iiberwiegend auf Versuche 
an sich selbst zu stiitzen, dereń Wert ebenfalls ein etwas zweifelhafter ist. Auch 
hier kommt der oben erwahnte zwingende EinfluB der Vorstellung in Betracht, die 
man von der eingenommenen Mundstellung hat. Damit die Versuche iiberzeugend 
waren, miifiten sie von zwei Personen angestellt werden, von denen die eine den 
erzeugten Klang zu beurteilen hat, ohne zu wissen, welche Vokalbildung die 
andere Versuchsperson intendiert. Ich habe friiher geglaubt, bald die Donderssehen, 
bald die Helmholtz sehen oder Auerbachschen Versuche bestatigen zu konnen, 
bin aber davon namentlich hinsichtlich der letzteren ganz abgekommen. Sobald 
man sich vor Selbsttauschung hinreichend schiitzt, sind die Versuche nicht iiber- 
zeugend. Man kann wohl durch Klopfen am Kehlkopf bei yerschiedenen Mund- 
stellungen einen Tonhóhenwechsel merkbar machen, aber erstens ist seine quanti- 
tative Beurteilung sehr ungenau, und zweitens ist die Oktavenlage bei diesen 
gerauschartigen Lauten sehr unsicher bestimmbar. Am ausgepragtesten sind noch 
die Tonhohenanderungen bei Perkussion der Backe, wo der Unterschied zwischen 
17, O, A und A deutlich ist, eine absolute Hohenangabe aber aueh nur sehr will- 
kurlich bleibt.

Was die bisher erwahnten Untersuchungen Positives ergaben, das war 
vor allem der deutliche Hinweis auf das Vorhandensein bestimmter fiir die 
einzelnen Vokale charakteristischer Tóne, die von der Stellung der Sprach- 
werkzeuge abhangig, von der absoluten Tonhóhe des tiefsten im Klange ent- 
haltenen Partialtones aber in weitgehendem Mafie unabhangig sind. Das 
war namentlich den Arbeiten yon Donders und Helmholtz zu entnehmen. 
Aus den Versuchen von Willis ergab sich schon der Hinweis auf inter- 
mittierendes oder remittierendes Auftreten der charakteristischen Tóne. Aus 
Auerbachs Untersuchungen kann ais yielleicht richtig der Hinweis auf 
eine gewisse Bedeutung des relatiyen Moments neben dem absoluten ent- 
nommen werden. Beziiglich der Einzelheiten, namentlich der absoluten 
Tonhóhen sind alle genannten Untersuchungen zufolge ihrer Methodik 
unbefriedigend.

2. Phonautographische Untersuchungen.
Bessere Erfolge waren von einer graphischen Methode zu erwarten, die 

denn auch in der Folgę in yerschiedensten Formen angewandt wurde.
Die erste derartige Vorrichtung, die zunachst zu anderen akustischen 

Zwecken konstruiert wurde, ist der Phonautograph von Scott u. Kónig. 
Eine Membran aus Gummi oder Goldschlagerhautchen schreibt mittelB einer 
Borste auf einem beruhten Zylinder ihre Schwingungen auf. Der groBe 
ellipsoidische Schallbecher aus Gips (spater paraboloidisch aus Metali), sowie 
die Qualitat der Membran mufiten bestimmte Eigentóne des Apparates be- 
giinstigen und ihn zu feineren, namentlich quantitativen Untersuchungen 
ungeeignet machen.

Donders1) hat ais erster mit dem Phonautographen Vokalklange 
graphisch aufgenommen.

*) Ann. d. Phys. 123, 527, 1864. — 2) Arch. scienc. phys. et nat. 63, 79, 
1868. — 8) Naturę 17, 384, 1878; Transactions Roy. Soc. Edinburgh 28, 745, 
1879. — 4) Wied. Ann. 27 (1886). — 5) Beitrage z. Physiol. Festschr. f. Ludwig, 
Leipzig 1887.

Einen anderen Phonautographen mit grófieren Hebelexkursionen benutzte 
Schneebeli2). Jenkin und Ewing8), Lahr4) und Fick5) liefien durch 
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lange Hebel die Eindrticke im alten Edisonsehen Phonographen in stark 
yergróBertem MaBstabe auf eine Schreibflache zeichnen, erhielten aber keine 
brauchbaren Resultate.

Der beste der direkt schreibenden Apparate ist der Sprachzeichner 
von Hensen* 1), der bei den Versuchen von Wendeler2), Martens8) und 
Pipping4) Yerwendung fand.

*) Zeitschr. f. Biol. 23, 28. — s) Ebenda 23. — 3) Ebenda 25. — 4) Ebenda 
27, 31. — 5) Arch. f. d. ges. Physiol. 45, 582, 1889; 47, 44, 1890. — 6) Ebenda 78,
1, 1899. — 7) Das Prinzip dieser Registriermethode wandten schon Rigollot und 
Chavanon an (Kollodiummembran, Spiegel an Kokonfaden befestigt), Journ. de 
physiąue (2) 2, 553, 1883. Lebedeff (Journ. d. russ. phys.-c.hem. Ges. 26, 290, 
1894) empfahl die Korkmembran. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 53, 58.

Charakteristisch fiir den Apparat ist die trommelfellfbrmig gespannte 
kleine, stark gedampfte Membran, die ihre Schwingungskurven mittels einer 
Diamantspitze in Glas ritzt. Die weitgehende Dampfung verhindert stórende 
Eigenschwingungen, bedingt aber auch eine geringe Empfindlichkeit, also 
sehr kleine Kurven. Eigene Erfahrungen iiber das Instrument habe ich nicht.

Zu hoher Vollkommenheit wurde die 
Phonautographie durch Hermann5) 
gebracht, der an Stelle eines zeichnen- 
den Hebels einen auf bewegter photo- 
graphischer Platte registrierenden Licht- 
strahl anwandte. Die Schallschwingungen 
wurden von einer stark gedampften 
Resonanzplatte, z. B. aus Glimmer, auf- 
genommen und dereń oszillierende Be
wegungen auf ein Spiegelchen iibertragen, 
das ein schmales Strahlenbiindel reflek- 
tierte. Samojloff6) hat eine im Prinzip 
sehr ahnliche Vorrichtung beschrieben, 
die ais besonders geeignete schwingende 
Membran eine diinne Korkscheibe ent
halt. Die Fig. 129 zeigt die Anordnung 
des Samojloff sehen Apparates, der sich auch mir sowohl zur Demonstration 
der Vokalkurven vor groBem Auditorium, wie auch zur photographischen 
Registrierung sehr bewahrt hat. Zu ersterem Zweck laBt man den von dem 
schwingenden Spiegelchen reflektierten Lichtstrahl auf einen rotierenden 
Kbnigschen Spiegel fallen und von diesem auf eine weiBe Wand reflek- 
tieren. An geeigneter Stelle wird eine schwache Konvexlinse eingeschaltet, 
die die móglichst punktfórmige Lichtąuelle auf der Wand abbildet7).

Apparat zur Projektion und Registrierung der 
Stimmschwingungen, nach Samojloff.

Hermann8) verwandte spaterhin ein indirektes Verfahren zur phono- 
photographischen Untersuchung; er lieB die Schwingungen zunachst von 
einem Phonographen aufnehmen, dann aber, statt die Tóne in gewóhnlicher 
Weise zu reproduzieren, ein kleines Glasknópfchen in der eingegrabenen 
Furche schleifen, welches seine Bewegungen wiederum durch ein Gelenk auf 
ein kleines Spiegelchen ubertrug. Letzteres lenkte einen Lichtstrahl auf die 
photographische Platte. Ein Hauptvorzug des Yerfahrens liegt darin, daB 
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man die Phonographenwalze bei der Ubertragung der eingegrabenen Kurve 
auf die lichtempfindliche Platte viel langsamer rotieren lassen kann ais bei 
der Aufnahme, wodurch das gleitende Glasknópfchen den Unebenheiten der 
Furche genauer folgen kann ais bei sehnellem Gang.

Uber die Analyse der so gewonnenen Kurven s. unten S. 780.

Die von Scripture1) yerwendete Maschine zur yergróBerten Nachzeichnung 
dei' Grammophonglyphik ist zur feineren Analyse ungeeignet, da Massen von erheb- 
licher GróBe, durch mehrere metallische Gelenke yerbunden, bei ihr in Bewegung 
gesetzt werden und damit die Vorziige der Hen sen sehen und Hermannschen 
Methode preisgegeben werden. Hóchstens zur Untersuchung der Stimmhóhe und 
des Accents eignet sich Scriptures Apparat.

l) A new machinę for tracing speech curves, Amer. Journ. f. Science 15 
(1903); Med. Record 1903; Ostwalds Ann. d. Naturphilosophie 4, 28. — 2) Arch. 
f. d. ges. Physiol. 50, 297, 1891. — 3) Wied. Ann., N. F. 50, 193, 1893. — 4) Ann. 
d. Phys. 146, 161, 1822. — 5) Etude de cornets acoustiąues par la photographie 
des flammes de Kónig, Paris (Masson); Journ. de physiąue (3) 7, 131 u. 449, 
1898; Compt. rend. 128, 425 u. 689, 1899. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 78, 
23, 1899.

Boeke2) hat die im Phonographenzylinder eingegrabenen Furchen, die 
perlschnurartig aussehen, mikroskopisch untersucht und die Breite der Ein- 
driicke gemessen, die der Schreibstift erzeugt, und konnte, da die Breite in 
gesetzmafiiger Beziehung zur Tiefe der Eindriicke steht, die Ordinatenhóhen 
der Schwingungskurve einigermaBen genau ermitteln. Sehr exakt ist die 
Methode indessen nicht.

Raps3) hat in interessanter Weise die Verdichtungswellen in der 
schwingenden Luftsaule direkt registriert, ohne eine Membran zur Mit- 
schwingung zu bringen. Er teilte ein Strahlenbfindel in eine Portion, die 
durch ruhende Luft ging, und eine zweite, die eine Luftschicht passierte, in 
weleher die Schallwellen abwechselnd Verdichtung und Verdiinnung er- 
zeugten. Beide Portionen wurden auf denselben Punkt einer bewegten 
photographischen Platte gelenkt und zeigten Interferenz, sobald Schall- 
schwingungen in der zweiten Luftschicht entstanden. Auf diese Art konnten 
auch Kurven der Vokale A, O, U gewonnen werden.

Anhangsweise seien hier noch die Kónigschen empfindlichen Flammen4) 
erwahnt, die yielfach zur Untersuchung von Schallschwingungen gedient haben. 
Die haufig gebrauchten Bezeichnungen „manometrische Kapsel" und „Manometer- 
flammen" sind falsch, da die Flammenmethode nicht den in der Gaskapsel 
herrschenden Druck direkt registriert, sondern die Ausstrómungsgeschwindigkeit 
des Gases, dereń Abhangigkeit vom Druck bei sehnellem Wechsel des Druckes 
und enger Brenneróffnung eine komplizierte wird. Auf die Konstruktion der 
Gaskapseln im einzelnen naher einzugehen, eriibrigt sich hier [vgl. Nagel, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1905, Suppl. 77], Die Beobachtung der Flammenoszillationen 
erfolgt entweder subjektiy im Kónigschen Drehspiegel oder objektiy mittels der 
Photographie (Marage5), Samojloff6). Die Brauchbarkeit der Methode ist be
schrankt, weil die Flammenkuryen, wie ich (1, c.) gezeigt habe, den Bewegungs- 
yorgang der schwingenden Membran schon bei maBigen Freąuenzen entstellt wieder- 
geben. Niitzlicli kann die Methode dagegen sein, um zu zeigen, wie bedeutende 
Verschiedenheiten der Flammenkurye uberhaupt bei yerschiedener Klangfarbe er
halten werden kónnen. Besonders anschaulich ist diese Demonstration, wenn man 
die Paukenhóhle eines frischen Hammelkopfes in eine Gaskammer yerwandelt und
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gegen das Trommelfell singt1). Die Hauptbedeutung der Methode liegt aber in 
der Kombination der Gaskapsel mit Resonatoren, wodurch es móglich wird, die 
Entstehung von Schwingungen in solchen dem Auge sichtbar und auch einiger- 
mafien nach ihren Intensitatsyerhaltnissen abschatzbar zu machen. So lassen sich 
z. B. die Obertóne eines Klanges veranschaulichen.

') Exner, Arch. f. d. ges. Physiol. 13 (1876); Nagel u. Samojloff, Arch. 
f. (Anat, u.) Physiol. 1898. — 2) Physikal. Zeitsehr. 7, 543, 1906. — 3) Arch. f. d. 
ges. Physiol. 78, 23 u. 31, 1899. —4) Ebenda 47 (1890).

Eine hiibsche Modifikation des Yerfahrens, die fiir gewisse Zwecke niitzlich 
sein kann, hat M a r b e!) angegeben. Er laBt einen bewegten Papierstreif en 
von der Flamme beruBen. Bei jeder Oszillation der Flamme entsteht ein 
RuBringel. Zu arger Verwirrung hat die Flammenmethode in den Handen 
von Marage (1. c.) gefiihrt. Samojloff3) hat den Wert dieser Unter
suchungen hinreiehend beleuchtet.

3. Hermanns Vokaltheorie. ]
L. Hermann4) yertritt auf Grund yieljahrigen, nach den yerschiedensten 

Methoden durchgefiihrten Studiums der Vokalklange folgende Anschauung: 
In jedem Vokalklange ist ein oder sind mehrere charakteristische Tóne, die 
„Formanten“, enthalten, dereń Hohe von der Hohe des Grundtones, auf den 
der Vokal gesungen oder gesprochen wird, unabhangig ist. Die Formanten 
sind nicht notwendig harmonische Obertóne des Grundtones, konnen aber mit 
solchen gewissermaBen zufallig zusammenfallen. Sie yerdanken ihre Ent
stehung der fiir die einzelnen Vokale charakteristischen Gestalt des Ansatz
rohres. Die in der Mundhohle bzw. in einzelnen Abteilungen derselben ent- 
haltene Luft wird durch den Strom der Stimmluft in ihre durch GroBe und 
Gestalt des Raumes bedingten Eigenschwingungen versetzt und somit zum 
Tónen gebracht. Da aber die Intensitat des anblasenden Luftstromes in der 
Periode des Grundtones regelmafiig wechselt, wegen der abwechselnden Off
nung und SchlieBung der Glottis, treten auch die Mundtóne (mit anderen 
Worten die Formanten) in der Periode des Grundtones intermittierend oder 
doch remittierend auf, und zwar in jeder Stimmperiode neu einsetzend.

Die Annahme periodisch auftretender charakteristischer Tóne hat 
Hermann mit Willis gemein, die Auffassung der charakteristischen Tóne 
ais durch Anblasen der Eigentóne des Mundes bedingte mit Wheatstone, 
Donders und Helmholtz. Nichtsdestoweniger kann und muB man yon der 
„Hermannschen Formantentheorie“ sprechen, da erst in der Hand dieses 
Forschers das Tatsachenmaterial sich zu einem Ganzen, einer gut fundierten 
und durchgearbeiteten Theorie zusammenschloB.

Die Theorie fuBt auf den Vokalkurven, die Hermann nach den oben 
beschriebenen beiden Verfahren erhielt, und wird gestutzt durch synthetische 
Versuche und den unten zu erwahnenden Phonographenversuch. Pippings 
Versuche, obwohl in den Einzelheiten der Ergebnisse von den Hermann
schen abweichend, bestatigen doch ebenfalls die Grundtatsache der von der 
Tonhóhe des Grundtones unabhangigen Lagę der charakteristischen Tóne.

Die Analyse der Vokalkurven, d. h. ihre Zerlegung in Partialtóne kann 
in verschiedener Weise erfolgen. Setzt sich, wie bei den Kuryen fiir I und 
E, auf die Schwingung eines tieferen Tones eine besonders ausgepragte
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Schwingung eines viel hóheren Tones in feinen Wellen oder Zackchen auf 
(s. Fig. 130), so laBt sich die Zahl der auf eine Grundtonperiode kommenden 
kleinen Wellen im allgemeinen auszahlen, und man findet damit die Schwin- 
gungszahl des hohen charakteristischen Tones.

Jede periodische Schwingung kann man in bekannter Weise in eine mehr 
oder weniger groBe Zahl von Sinusschwingungen zerlegen, die den harmoni- 
schen Obertónen der Grundtonschwingung entsprechen. Bei Wellenformen, 
wie sie z. B. Hermann bei A und O erhielt, kann man durch Ausmessen 
einer geniigend groBen Zahl von Ordinaten und Einfiihren der Werte in die 
Fouriersche Reihe eine Anzahl von GroBen finden, die die Starkę angeben, 
mit der die einzelnen Partialtóne in dem Gesamtklange vertreten sind. (Uber 
praktische Erleichterung dei’ Berechnung vgl. Hermann, Arch. f. d. ges.

Physiol. 47, 51, 1890.) Je gróBer die Zahl der gemessenen Ordinaten ist, 
desto gróBer die Genauigkeit. Kurven mit vielen kleinen Zacken, wie die 
J-Kurven, lassen sich nicht genau in dieser Weise ausmessen.

Diese Art der Analyse kann nur die wahren Obertóne eines Klanges 
zum richtigen Ausdruck bringen. Ist in einem Klange ein zum Grundton 
nicht harmonischer Ton enthalten, so kann dessen Schwingungszahl und 
Amplitudengrofie durch die Analyse nicht gefunden werden, sondern seine 
Gegenwart auBert sich in der Rechnung dadurch, daB die in der Schwingungs
zahl nachstbenachbarten Partialtóne mit gróBeren Amplituden figurieren, ais 
sie ihnen den wahren Verhaltnissen nach zukommen. Eine Anschauung, wie 
die Amplituden verhaltnisse sich bei dieser Art darstellen, gibt die Tabelle 3 
auf S. 781, auf Grund dereń der charakteristische Ton fiir den Vokal A sich 
ais zwischen e.2 und g., liegend ergibt1). Die Tabelle gibt fiir die im ersten 

*) leli wahle absichtlich ein Beispiel aus der klassischen ersten Publikation 
Hermanns vom Jahre 1890, wenn auch das Ergebnis der spateren Kurvenanalysen 
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Stabe stehende Stimmnote das Intensitatsverhaltnis der Partialtóne bis zum 
zehnten an. Die am starksten heryortretenden sind durch fettere Lettern 
gekennzeichnet.

Tabelle 3. — Vokal A. (Nach Hermann.)

Notę
Ordnungszahl der Partialtóne

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

G . . ■ — — - — 0,12
d1

0,37
</8

0,42
ffi

0,11
a2

0,12
A2

A . . — — — 0,13
cis2

0,30
e2

0,33
<»'

0,10 
a2

0,09
h1

0,08 
cis8

H . . 0,05 
H

— 0,09 
fis'

0,22 
hl

0,37
dis1

0,45
fis1

0,10
< a2

0,15
V

— —

c . . 0,11
c

— — 0,19 
c2

0,54 
e2

0,38
ff'

0,16 
<C ais2

0,09 
c8

0,10 
d8

—

d . . — 0,29
*

0,52 
fis1

0,08
a2

0,18
<C*

— 0,06
«•

—

e . . — — 0,13 
f'

0,55
e2

0,28 
ff'S2

0,24 
h1

0,07
< d8

— •—

fis . . — — 0,30
cis3

0.01
fis1

0,07 
ais2

0,11 
cis’

0,11
< e3

— —

9 ■ ■ 0,11
9

__ 0,39
dt

0.55 
ff2

0,21 
h*

0,11 
d8

0,08 
</'

— —

a . . — 0,71
e8

0,18
a2

0,18 
cis3

0,09 
e8

— — — —

h . . — — 0.74
fis1

0,17 
f*

0,13 
dis3

— — — — —

c1 . . — 0,41 
c2

0,54
ff1

0,40
c8

0,11 
e8

__ — — —

d* . . 0.71
d2

0,31 
a*

0,26 
d“ -

ein wenig abweichende Besultate ergibt. Am Prinzip der Sache andert das nichts. 
Die Formanthóhen, wie sie von Hermann in der neuesten Auflagę seines Lehr- 
buches gegeben werden, sind in der Tabelle 5 auf 8. 782 zu finden.

Tabelle 4. — Vokal A.

Stimmnote
Formant

Schwingungszahl Notę

. G 98 756 >/iss (740)
A 110 717 >/i (698,5)
H 123,5 708 >/! (698,5)
c 130,8 698 f,
d 146,8 710 >ft (698,5)
e 164,8 781 <ff2 (784)
fis 185 725 <fiss (744)
9 196 714 (698,5)
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Eine weit einfachere Be- 
rechnungsweise fiir die Schwin- 
gungszahl der Formanten ist die 
schon oben erwahnte und von 
Hermann sogenannte Pro- 
portionalmessung. Ist n die 
Schwingungszahl der Stimmnote, 
L die Lange einer ganzen Grund- 
tonschwingung, l diejenige einer 
ganzen kl einen (Formant-)Schwin- 
gung, so ist die gesuchte Schwin
gungszahl der letzteren

Ich gebe in Tabelle 4 die Re
sultate der Proportionalmessung 
von derselben A-Kurwę Her
manna, dereń Fourier-Analyse 
in Tabelle 3 wiedergegeben ist 
(siehe vorige Seite).

Die gute Ubereinstimmung 
beider Rechnungsweisen liegt auf 
der Hand. Ein Vorteil der Pro
portionalmessung ist, daB sie auch 
unharmonische Teiltone erkennen 
laBt, ein Nachteil, daB sie im all
gemeinen nur einen charakte
ristischen Ton ergeben kann.

Gegen die Hermannsche Auf- 
fassung vom Wesen der Vokale 
haben sich H e n s e n (1. c.) und 
besonders Pipping (1. c.) aus- 
gesprochen, teils auf Grund theore- 
tischer Uberlegungen, teils unter 
Verwertung der Pippingschen 
Versuche an Hensens Sprach- 
zeichner. Pipping bestreitet die 
Selbstandigkeit der Formanten 
und das V orhandensein zur Stimm
note unharmonischer Tóne im 
Yokalklang. Er konnte solche 
allerdings, da er seine Kurven 
mit der Fourier-Analyse unter- 
suchte, nicht finden. Pipping 
nimmt, wie Helmholtz, statt der 
festen Formanten „Verstarkungs- 
gebiete“ an, die fiir jeden Vokal 
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charakteristisch sind und einen Umfang von einer Oktave und dariiber haben 
sollten. Die Lagę dieser Verstarkungsgebiete ist aus Tabelle 5 ersichtlich. 
Pipping schlieBt sich Helmholtz auch in der Annahme an, daB bei den 
einzelnen Vokalstellungen der Stimmorgane Obertóne wechselnder Ordnungs- 
zahl, je nach der Stimmnote, in das Verstarkungsgebiet hineinfallen.

Hermann hat gegen diese Auffassung gewichtige Bedenken erhoben. 
Die Existenz der hohen Tonę in I und E ist unbezweifelt. Wollte man aber 
den Formanten /'* des I ais yerstarkten Partialton betrachten, so karne man 
beim Singen des 1 mit einer BaBstimme auf die Notę Gr auf den 28. bis 
29. Partialton und selbst bei g noch auf den 14. Partialton. Das Vorhanden- 
sein yon Obertbnen solcher Ordnungszahlen ist uberhaupt im Stimmklange 
nicht mehr nachweisbar; und doch ist der J-Klang auch auf den tiefen Noten 
deutlich zu singen.

Auf die umfangreiche Debatte zwischen Hermann und Pipping hin- 
sichtlich anderer Einzelheiten einzugehen, scheint mir hier um so weniger 
nótig, ais die beiden Autoren auf yerschiedenen Wegen doch zur Annahme 
sehr ahnlicher Lagę der charakteristischen Tóne im Vokalklange kommen 
und ais gemeinsames Resultat ihrer Arbeiten sich die Bestatigung der 
Donders-Helmholtzschen Behauptung der konstanten absoluten Hóhenlage 
der Formanten ergibt. Auf eine meines Erachtens notwendige Einschrankung 
bzw. Korrektur dieser Behauptung komme ich weiter unten (S. 789).

Eine eingehende yergleichende Wiirdigung der Yerdienste von Hermann und 
Pipping um die Yokalforschung ist an dieser Stelle natiirlicli nicht móglich. 
Erwahnt sei, daB manche wichtige Tatsachen von beiden Autoren selbstandig ge
funden worden sind, bei einzelnen, wie der Feststellung der kleinen Zackchen auf 
der Schwingungskurye des I, gebiihrt Pipping die Prioritat der Publikation. Die 
Darstellungen dieses Autors entlialten ubrigens einige Irrtiimer- und MiBverstand- 
nisse, die nachtraglich zum Teil berichtigt wurden. Die Hermannsche Vokal- 
forschung zeichnete sich von Anfang an durch eine sehr konseąuente Entwickelung 
aus und ist in dieser Hinsicht geradezu yorbildlich. DaB auch sie noch manche 
bedeutungsyolle Frage offen laBt, ist eyident und wird gewiB auch yon Hermann 
selbst zugegeben. Ich betrachte es ais Aufgabe der yorliegenden Darstellung, 
wesentlich das geleistete Positiye heryorzuheben und die noch bestehenden Liicken 
und Zweifel nur fliichtig anzudeuten. Ais nicht hinreichend geklart erwahne ich 
die Frage nach dem Starkeyerhaltnis namentlich der niederen Partialtóne im 
Yokalklang.

Die hohen Tóne im£7- und E-Klang, wie sie bei starker Dampfung der 
Membran gefunden werden, sind sicherlich charakteristisch. DaB aber das auf- 
fallige Vortreten des ersten bzw. zweiten Obertones bei einigen Vokalkurven nur 
durch Eigenschwingungen der aufnehmenden Membran bedingt ist, halte ich fiir 
unwahrscheinlich, weil es bei yerschiedenster Qualitat und GróBe der Membran 
sich zeigt, sobald dereń Dampfung einen geringeren Grad erreicht. Ich yermute, 
ohne an dieser Stelle den Beweis zu yersuchen, dafi mindestens bei I, ti und V ein 
relatives Moment (im Sinne von Helmholtz) mitspricht, im Gegensatz zum A, 
fiir das mir die Hermannsche Theorie am yollkommensten zuzutreffen scheint1).

') Fiir L und andere Halbyokale gibt Hermann in seinen letzten Yokal- 
arbeiten ausdriicklich ein starkes Heryortreten des ersten Partialtones an. Ob 
Hermann beziiglich der Vokale noch durchaus auf dem Standpunkt von 1890 
steht, oder ob er jetzt auch fiir einzelne Vokale eine gewisse Bedeutung des rela- 
tiven Moments, d. h. des Starkeverhaltnisses der Partialtóne zuzugeben geneigt ist, 
yermag ich aus seinen Yeróffentlichungen nieht bestimmt zu entnehmen.
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In der Tabelle 5 auf S. 782 gebe ich fiir fiinf Hauptvokale die charak- 
teristischen Tóne nach den Angaben yerschiedener Autoren. Bei Beur- 
teilung der Angaben ist auBer der ungleichen Methode der Untersuchung 
auch die yerschiedene Nationalitat der Autoren und die selbstyerstandliche 
indiyiduelle Verschiedenheit des Stimmklanges zu berucksichtigen. Zu er- 
wahnen ist noch, daB nach Hermann1) die Formanten kurzer Vokale 
durchgehends eine etwas hóhere Lagę haben ais die langer.

Nach Hermann erfolgt das Anblasen der auf eine bestimmte Eigenton- 
hóhe eingestellten Mundhóhle periodisch in einzelnen LuftstóBen derart, daB 
zwischen den einzelnen StóBen im Moment des Glottisschlusses der Mundton 
entweder yóllig oder doch fast ganz erlischt. In anderen Fallen tritt an die 
Stelle der Intermittenz eine bloBe Remittenz des Mundtones, was sich in 
der Schwingungskurye in stellenweise geradem horizontalen Verlauf auBern 
muB. Bei bloBer Remission erscheinen die Zacken der Formantschwingungen 
auf die (oft sehr schwach ausgepragten) Schwingungen des Grundtones auf- 
gesetzt. Die Frage, ob die Formantschwingung bei bloBer Remittenz fort- 
laufend in ihrer eigenen Periodik weitergeht („autoperiodisch“ auftritt) oder 
ob sie mit jeder Grundtonschwingung in immer gleicher Phase neu auftritt 
(,,anaperiodisch“), beantwortet Hermann1) in letzterem Sinne. Ein in 
Autoperiodizitat auftretender, zum Grundton unharmonischer Formant 
muBte in die Kurven in sogenannter noniusartiger Verschiebung eingehen 
und die Gestalt der Kuryen fortlaufend von Periode zu Periode andern. Da 
das nicht beobachtet wird, muB Anaperiodizitat der unharmonischen For
manten angenommen werden, wodurch zugleich der Hensen-Pipping- 
Auerbachsche Einwand entfallt, daB ein zum Grundton unharmonischer 
Formant den Klang eines gesungenen Vokals unschón machen wiirde. Der 
Formant klingt eben nicht fortwahrend mit, wie wenn mit einem tiefen Flóten- 
ton ein unharmonischer hoher gleichzeitig erzeugt wird, sondern er entsteht 
nur momentweise, kann also auch nicht mit einem Oberton Schwebungen geben.

Abgestimmte Luftsaulen, wie sie bei akustischen Instrumenten (Resona- 
toren, Orgelpfeifen) yerwendet werden, in ahnlicher Weise durch einen inter- 
mittierenden Luftstrom, etwa die aus einer Zungenpfeife ausstrómende Luft, 
zu ahnlichem stoBweisen Ertónen zu bringen, wie es bei der Vokalbildung 
geschieht, gelang bis jetzt nicht, sondern die Luftsaulen geraten, wenn 
uberhaupt, in kontinuierliche Schwingung, auch wenn der Luftstrom inter- 
mittiert. Dies gab zuerst Hermann2) an, gegeniiber Hen sen3) und 
Pipping4), die gemeint hatten, es gelange uberhaupt nicht, die Lippen- 
pfeife durch die Zungenpfeife anzublasen. DaB dies doch móglich ist, kann 
leicht gezeigt werden, es entsteht dann aber auch bei richtiger Wahl des 
Lippenpfeifentons kein Vokalklang, weil eben der Ton nicht in der Stimm- 
tonperiode intermittiert6).

') Arch. f. d. ges. Physiol. 61, 184, 1895. — !) Ebenda 61, 195, 1895. — 
s) Zeitschr. f. Biol. 28, 39. — 4) Ebenda 31, 524; Acta Soc. Fennicae 20, Helsing- 
fors 1894. — 5) DaB es bisher nicht gelungen ist, durch eine Zungenpfeife Ansatz- 
rohre von der GróBe und Beschaffenheit der menschlichen Mundhóhle so an
zublasen, daB klare, unzweifelhafte Vokalklange entstehen, ist eine empflndliche 
Liicke, dereń Ausfiillung die sohwerstwiegende Bestatigung der Hermannschen 
Theorie bedeuten wiirde.
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Helmholtz (Tonempfindungen, 4. Aufl., S. 176) hat schon darauf hin- 
gewiesen, daB man beim Sprechen von U, O und (wie ich hinzufiige) U leicht 
einen Mundpfeifton neben dem Vokalklang erzeugen kann. Manchen Per
sonen passiert das oft unwillkiirlich.

Wenn ich ein leises U auf den Ton g singe, mit absichtlich recht enger Mund- 
offnung, ertónt dabei leicht ein kraftiger Pfeifton, dessen Hohe zwischen fi1 und 
gis* wechseln kann, je nach der Klangfarbe. Am leichtesten erhalte ich ihn bei 
einem dumpfen U, wobei seine Tonhóhe zwischen f* und fis* liegt. Die Dissonanz 
ergibt ein sehr merkbares Schwirren, offenbar Schwebungen mit dem dritten Ober
ton. Bei einem helleren, fiir meinen Stimmklang natiirlicheren U steigt der Pfeifton 
auf g*, fallt also mit dem 4. Partialton zusammen.

Lasse ich, wahrend ich den Grundton g festhalte, den Vokalklang von U 
nach ll iibergehen, so steigt der Pfeifton und erreicht bei einem natiirlich klingen- 
den V gis3 bis a3. Auch beim Sprechen der Vokale U und ft ohne Sington sind 
diese hohen Tóne wahrnehmbar, nur viel leiser. Bei 0 kann ich keinen deutlichen 
Pfeifton erhalten.

Das Vorhandensein der hohen Tóne im gesprochenen oder innerhalb der 
kleinen Oktave gesungenen U ist auch mit Kugelresonatoren nachzuweisen, und 
zwar sprechen auf mein U die Resonatoren e2 bis a2 an, weitaus am starksten /2, fiss.

4. Kiinstliche Nachahmung, Reproduktion und Alteration
von Vokalklangen.

Unter dieser Bezeichnung sollen hier in aller Kurze nicht nur die ver- 
schiedenen Versuche erwahnt werden, Yokalklange wirklich „synthetisch“ 
aus mehreren Partialtónen zusammenzusetzen, sondern auch die sonstigen 
Bemuhungen, Yokalklange an toten akustischen Instrumenten nachzuahmen.

Die ersten, nach Angabe der Zeitgenossen einigermafien gelungenen 
Versuche zur Vokalnachahmung hat v. Kempelen mit seiner Sprechmaschine 
gemacht. Die Klangerzeugung erfolgte durch eine aufschlagende Zunge, die 
Variation der Klangfarbe anfangs durch eine das Kieferpaar imitierende 
Kombination zweier Hohlschalen, spater durch einen plastischen, mit Hilfe 
der Hande zurechtgebogenen Trichter.

Es folgen die oben erwahnten Versuche von Willis an Pfeifen mit auf- 
gesetzten Resonanzraumen, die in der Folgę auch von Helmholtz auf- 
genommen wurden, ferner Willis’ Versuch mit der schwirrenden Feder.

Sehr eingehende Versuche stellte alsdann Helmholtz mit elektrisch 
angetriebenen Stimmgabeln an, hinter denen passende Resonatoren befestigt 
waren. Fig. 131 zeigt die Anordnung des Versuches. Die Stimmgabel b 
liefert die Stromunterbrechungen, durch die die anderen Gabeln in Bewegung 
gesetzt werden. Letztere geben die Obertóne des von der Gabel b erzeugten 
Grundtones hórbar an, sobald die vor den Zylinderresonatoren 1 bis 8 be- 
findlichen VerschluBklappen beiseite gezogen wurden. Helmholtz verfiigte 
iiber die Tóne B, b, f\, blt d2, f2, as2, ł>2, ds, /s» as3> &s- Es gelang, U, 0, o
A, A, E einigermaBen deutlich nachzubilden. Der Ton b allein gab U, 
b -f- bj f2 gab 0, b -|- bx f2 -|- bt 4- d3 in richtigen Abstufungen ergab A. 
E gelang wegen der hohen Tóne nur schlecht, I gar nicht.

Die beste Wiedergabe von Vokalklangen wird mit dem Phonographen 
von Edison oder seinen neueren Abarten (Grammophon usw.) erzielt, bei

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 50 
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dem bekanntlich eine schwingungsfahige Membran dadurch in Bewegung 
gesetzt wird, daB ein an ihr befestigtes Stiftchen iiber eine Flachę hingleitet, 
in welche ein ahnliches Stiftchen zuyor die Schwingungen einer ahnlichen 
Membran eingegraben hat. Dadurch, daB der Stift der plastischen Masse 
dauernd anliegt, wird eine gute Dampfung erzielt und es kónnen daher 
Membranen yerwendet werden, die an und fiir sich bei freiem Schwingen 
einen deutlichen Eigenton haben (Glas, Glimmer). Auch im Telephon, das 
ubrigens die Vokale wesentlich schlechter wiedergibt ais der Phonograph, ist 
die mit starkem Eigenton behaftete Eisenblechmembran dadurch recht gut 
gedampft, dafi sie in einem starken magnetischen Felde schwingt.

Fig. 131.

Helmholtz’ Stimmgabelapparat zur Yokalsynthese.

Sowohl Telephon wie Phonograph haben Hermann zu interessanten, 
fiir seine Theorie wichtigen Ver suchen gedient. Schon Jenkin und Ewing1), 
sowie Griitzner (1. c. S. 184) haben versucht, bei yerschieden schnellem Gang 
des Phonographen zu priifen, ob der Charakter der hineingesprochenen 
Vokale mit der Anderung der Geschwindigkeit sich yerandert. Alle im Klang 
enthaltenen Partialtóne miissen sich bei wechselnder Geschwindigkeit pro
portional andern, und ein fester Formant im Sinne Hermanns konnte nicht 
bestehen bleiben. Die genannten Autoren glaubten, die Vokalklange seien 
ziemlich unabhangig yon der Rotationsgeschwindigkeit des Phonographen.

') Naturę 17, 384; Transact. Royal Soc. Edinburgh 28, 745, 1879.
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Derselbe Versuch, mit dem modern en, vollkommeneren Phonographen an- 
gestellt, ergibt aber das gegenteilige Resultat (Hermann1) und spricht 
somit fiir die wenigstens bis zu einem gewissen Grade festgelegte absolute 
Tonhohe des Formanten. Bei Beschleunigung der Drehung gehen U und 0, 
E und I ineinander iiber, bei gróBer Abweichung von der Aufnahme- 
geschwindigkeit flieBen alle Vokale in einen Ó-artigen Laut zusammen. Ich 
kann diese Angaben in der Hauptsache bestatigen, rnóchte sie nur insofern 
einschranken, ais ich die zulassige Anderung der Phonographengeschwindigkeit 
ohne deutliche Schadigung der Vokalklange doch etwas gróBer finde, ais 
nach den Angaben der Autoren iiber den Schwankungsbereich der Formant- 
hóhe zu erwarten ware.

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 43, 1890. — 2) Verhandl. d. physikal. Gesellsch.
Berlin 1877, 8. Dezbr. — “) Arch. f. d. ges. Physiol. 16, 264 u. 314, 1878; 17,
319; 48 (1891). — 4) Vierteljahrsschr. d. naturf. Ges. Ziirich 1878, 1. Teil. —
6) Monatsber. d. preuB. Akad. d. Wissensch. Berlin 1878, S. 488; Tonempflndungen,
4. Aufl. — 6) Proc. Boy. Soc. 28, 358, 1879. — 7) Quelques expśriences d’acoustique,
Paris 1882, p. 235. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 575, 1891. — 9) Ebenda 47,
387, 1890.

Bezuglich des Telephons hatte E. du Bois-Reymond2) angenommen, 
bei der Induktion in der Telephonspule miisse eine Verschiebung der Phasen 
der Partialtóne um ein Viertel ihrer Perioden eintreten. Hermann3), 
F. H. Weber4 *) und Helmholtz6) wiesen indessen nach, daB dies nicht 
zu erwarten ist, daB yielmehr bei Beriicksichtigung des Potentials der 
Spiralen auf sich selbst die Phasen und Intensitaten wesentlich anders aus- 
fallen. Je nach der GróBe der Widerstande und Potentiale kann man das 
Verhaltnis sehr betrachtlich beeinflussen. Beim Mikrophon kann eine 
Phasenverschiebung um 1/i Periodenlange erfolgen (Hermann), ohne aber 
den Vokalcharakter zu beeinflussen, ja auch Anderung der Intensitatsverhalt- 
nisse der Partialtóne findet Hermann ohne merklichen EinfluB auf den 
Vokalcharakter.

Von erheblichem Interesse sind die Yersuche, gegebene Kurven, die die 
theoretisch zu verlangende Zusammensetzung aus Partialtónen besitzen, zur 
Schallerzeugung zu yerwenden. Preece und Stroh6) konnten die in den 
Rand von Metallscheiben geschnittenen Kurven mittels Hebeliibertragung 
stark verkleinert in die Phonographenwalze eingraben und diese dann in 
ublicher Weise abhóren. Auch mittels der Kónigschen Wellensirene7), bei 
der die in Blech ausgeschnittene Kurve vor einem Anblaseschlitz vorbeigeht, 
gelingt es, bei richtigem Verhaltnis zwischen Periodenlange der Kurve einer- 
seits und Rotationsgeschwindigkeit andererseits die Vokale erkennbar nach- 
zubilden (Hermann8).

Bei weitem am interessantesten ist aber Hermanns Versuch9) an der 
Helmholtzschen Doppelsirene, an der er zwei Tóne zur Interferenz brachte 
und dadurch den Differenzton in einem bestimmten Vokalcharakter erzeugte. 
Er erhielt z. B. den Vokal A durch Interferenz zwischen fis2 (711) und gis2 
(800); der Differenzton Fis2 (89) hat A-Charakter, weil ein Ton von der 
Hohe des A-Formanten (etwa 750) 89 mai in der Sekunde auf kurze Momente 
erklingt. Ebenso entsteht bei geeigneten Kombinationen der O-Formant 
und der A-Formant, wahrend fiir die weit hóheren Formanten des I die 

50*
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Geschwindigkeit der Sirene nicht ausreicht. In diesen Fallen entsteht also 
ein Klang, in dem der fiir das Ohr hórbare Grundton objektiy nicht nach- 
weisbar ist, sehr ahnlich dem Vokalklange der menschlichen Stimme nach 
Hermanns Auffassung, nach welcher der Grundton entweder ganz fehlen 
kann oder doch nur auffallend schwach yorhanden ist.

In diesem Zusammenhange sind noch die Versuche zu erwahnen, die 
Griitzner1) durch Sauberschwarz 2) ausfiihren lieB. Hierbei wurden im 
Vokalklang der menschlichen Singstimme entweder der Grundton oder Tonę in 
derGegend der Hermannschen Formanten bzw. Pippingschen Verstarkungs- 
gebiete durch Interferenz geschwacht oder ausgelóscht. Die Deutung der Ver- 
suchsresultate ist nicht leicht. Die Auslóschung der Formanten ist fiir die ein
zelnen Vokale von sehr ungleicher Bedeutung. Die Vokale mit hohen Formanten 
E, I, U, O, A werden in ein tiefes unbestimmtes Brummen umgewandelt, also 
faktisch yernichtet. A wird unter nasalem Klang gegen O hin yerschoben, 
wenn nur der Hermannsche und Pippingsche Formant e2 bis gis2 aus- 
geldscht wird; erst Auslóschung auch des hóheren Pippingschen Tones 
(bei d?s3) yernichtet das A. Andererseits laBt Auslóschung des Grundtones 
und seiner ungeradzahligen Obertóne das A bestehen, yernichtet dagegen das U.

Zusammengehalten mit allen iibrigen erwahnten Beobachtungen iiber 
Vokalklange scheinen mir die Griitzner-Sauberschwarzschen Versuche 
zunachst zu dem von genannten Autoren schon gezogenen Schlusse zu 
fiihren, daB die Verhaltnisse bei den yerschiedenen Vokalen sehr yerschieden 
liegen und sich z. B. das A und das U nicht nur durch yerschiedene Lagę 
eines Formanten unterscheiden. DaB Formanten im Sinne Hermanns yor
handen und fiir den Vokalcharakter mitbestimmend sind, daB sie ferner 
durch periodisches Anblasen des Ansatzrohres zustande kommen, halte ich 
fiir klar erwiesen. Andererseits ist aber auch sicher, daB man mit nur 
einem Formanten fiir jeden Vokal nicht auskommt, sondern dereń mehrere 
annehmen muB, wie das ja auch schon Helmholtz, Pipping, Hermann 
und Samojloff getan haben, welch letzterer fiir das I sogar drei Formanten 
angibt. Es macht den Eindruck, ais ob die einzelnen Formanten bei yer
schiedenen Indiyiduen und unter yerschiedenen Umstanden in noch betracht
lich weiteren Grenzen schwanken konnen, ais es die Angaben der Autoren 
zum Ausdruck bringen, die bestimmte 1'ormanten festgestellt haben. Hierin 
nahere ich mich also der Auffassung Pippings, dessen „Verstarkungs- 
gebiete“ ja recht umfangreich sind.

Jedenfalls ist die Sachlage lange nicht so einfach, wie man es im 
Sinne von Helmholtz angenommen hatte (ein festes, von der Grundtonhóhe 
unabhangiges Verstarkungsgebiet fiir jeden Vokal), noch auch so einfach, wie 
es auf Grund der Hermannschen Forschungen zunachst schien (ein fester, 
von der Grundtonhóhe unabhangiger, aber in der Grundtonperiode frei ein- 
setzender Formant). Fiir mehrere, wahrscheinlich alle Vokale ist yielmehr 
eine Mehrzahl von Formanten notwendig, und es weist manches darauf hin, 
daB nicht so sehr dereń absolute Hóhenlage (die ja betrachtlich 
schwanken kann) charakteristisch ist, ais ihr relatiyesIntensitats-

') Yerhandl. d. Gesellsch. deutsch. Naturforscher u. Arzte, Halle 1892. — 
s) Arch. f. d, ges. Physiol, 61, 1, 1895.
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yerhaltnis und yielleicht auch der Abstand ihrer Schwingungs- 
zahlen voneinander. Auch eine gewisse, allerdings geringere 
Bedeutung des relativen Intensitatsyerhaltnisses der einzelnen 
harmonischen Partialtonschwingungen fiir manche Vokalklange 
ist nicht ganz yon der Hand zu weisen.

Das Ansatzrohr im menschlichen Stimmapparat ist nicht so einfach, daB 
man es ais nur auf einen bestimmten Ton abgestimmt betrachten konnte, 
sondern es gliedert sich, bei den yerschiedenen Vokalstellungen yerschieden 
deutlich, in mehrere Teile, die getrennte Abstimmung haben miissen. Am 
ausgepragtesten ist das ja beim Vokal I mit seinem groBen Resonanzraum 
im Rachen und dem schmalen Schallkanal iiber der Zunge. DaB der Eigen
ton des letzteren ungefahr mit dem hohen 7-Formanten zusammenfallt, hat 
schon Helmholtz betont (s. oben S. 774). Niemand wird aber heutzutage 
erwarten, daB ein rhythmisch-anaperiodisches Anblasen (im Sinne Hermanns) 
dieses Resonators einen 7-Klang ergebe; gerade die Kombination dieses hohen 
Formanten mit weit tieferen Tónen, die wahrscheinlich ebenfalls rhythmisch- 
anaperiodisch entstehen, ist charakteristisch. Dazu kommt móglicherweise 
noch ein bestimmtes Intensitatsyerhaltnis der niedrigsten Partialtóne.

Ahnlich kompliziert ist nach meiner Auffassung die Entstehung der 
anderen Vokalklange.

Ein Hinweis auf ganz eigenartige, zurzeit noch nicht yerstandliche Schwierig
keiten liegt darin, daB einerseits der Hermannsche Versuch an der Doppelsirene 
einen deutlichen .4-Klang ergibt, obgleich hier nur der eine (Hermannsche) For
mant des A erzeugt wird, wahrend Griitzner und Sauberschwarz die Aus- 
lóschung dieses Formanten gerade wenig wirksam fanden und den A-Klang nur 
yernichten kónnten, wenn sie auch Schwingungen in dem hóheren der beiden 
Pippingschen Verstarkungsgebiete auslóschten. Sehr zu wiinschen waren Aus- 
lóschungsyersuche an dem Stimmklange einer-Person, fiir die die individuelle Lagę 
der Formanten, nach Hermanns Verfahren bestimmt, bekannt ist.

Ein weiteres, in seiner Bedeutung bisher nicht geniigend gewiirdigtes 
Bedenken sehe ich in der tiefen Lagę vor allem der U-Formanten. Wenn 
ich ganz absehe yon den Angaben von Donders und Helmholtz, die den 
charakteristischen Ton bei f1 bzw. f zu finden glaubten, so liegen auch die 
Hermannschen Formanten und das Pippingsche Verstarkungsgebiet fiir U 
unterhalb der Tonhóhe, auf die man noch ein sehr klares U singen kann. 
Man wird doch nicht im Ernst behaupten wollen, daB man in der oberen 
Halfte der ersten Oktaye, z. B. auf gl, kein U mehr singen konne; nicht 
einmal fiir g2 trafe das zu, und das liegt oberhalb der beiden Hermann
schen Formanten. Man muBte aber erwarten, daB die Móglichkeit, ein klares 
U zu bilden, schon unterhalb des unteren, mindestens aber unterhalb des 
oberen Formanten aufhóre, da sonst in der Periode des Stimmtones nur ein 
Bruchteil der Formantschwingung auftreten konnte. Es wird also, wie mir 
scheint, unabweisbar, die Formanten in gewissem MaBe yerschieblich an
zunehmen !) und nicht nur die absolute Hohe des einzelnen, sondern auch

*) Zum gleiehen Schlusse kommt, wie mir scheint, auch Hensen (Berichte d.
5. intern. Physiol. - Kongr. Turin 1901. Zentralbl. f. Physiol. 1901, S. 483). Die 
Mundtóne fur die Vokale „yariieren in einer gewissen Breite und schmiegen sich 
der Stimmnote an, so daB Hebung des Kehlkopftones auch Hebung des Resonanz- 
tones zur Folgę hat“.
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das Starkeverhaltnis der einzelnen, ihren Abstand yoneinander oder ihre 
Lagę zu den Partialtónen ais wichtig zu betrachten.

Zuzugeben ist, daB an der Grenze der zweiten und dritten Oktave die 
Klarheit der Vokalbildung fur die Mehrzahl der Vokale (am wenigsten fiir 7) 
leidet, aber von einem wirklichen Aufhoren des Vokalcharakters in dieser 
Region ist noch nicht zu reden.

Bei dieser Sachlage kann die Entstehung der Vokale noch nicht ais 
hinlanglich geklart bezeichnet werden. Die Ergebnisse der Forschungen 
yon Donders, Helmholtz, Hermann und Pipping werden aber meiner 
Uberzeugung nach die Grundlage der Vokaltheorie bilden, die unter Ver- 
wertung der von diesen Forschern geschaffenen Untersuchungsyerfahren uns 
gestatten wird, auch iiber die jetzt noch bestehenden Klippen hinwegzukommen.

5. Der akustische Charakter der Konsonanten.
Uber die akustische Natur der ais Konsonanten bezeichneten Stimmlaute 

bleibt wenig zu bemerken. Fiir ihre Analyse gilt dasselbe, was fiir die 
Vokale zu sagen war.

Graphische Aufnahmen von phonischen Dauer- und Zitterlauten hat 
zuerst Wendeler mit Hensens Phonautograph gemacht; dann folgten

Fig. 132.
L II

Sch(franzos.j)

c. d.

e.
Phonophotographische Kurven (nach Hermann) fiir die fiinf phonischen Konsonanten L, M, N, 

Sch (franz. J), R. Alle Laute sind auf den Ton e gesungen.

phonophotographische Aufnahmen von Hermann und einige hier nicht naher 
zu beriicksichtigende Angaben von Pipping und von Zwaardemaker1).

l) Ned. Tijdschr. v. Geneesk. 1898 und Arch. neeriandaises 2 (2 Ser.) 1898.

Die „Halbvokale“ L, M, N, Ng, sowie die mit Stimme gebildeten 
(„phonischen11) Konsonanten W, S, J (franzosisch) usw. ergeben Kuryenbilder, 
die denen der Yokale ahnlich sind. Insbesondere das L, das ja auch genetisch 
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dem I yerwandt ist, gibt sehr ahnliehe Kuryen, in denen auf die Grundton- 
und erste Obertonschwingung aufgesetzte kleine Zackchen einen hohen For
manten erkennen lassen. Sehr kompliziert ist die li-Kurye, die ebenfalls 
einen oder zwei hohe Formanten erkennen laBt und dereń Wellen entsprechend 
der rhythmischen Offnung und SchlieBung des Stimmkanals schwebungsartig 
zu- und abnehmen.

Die Intermission der Grundtonschwingung fand Hermann bei sehr scharfem 
Zungen -R yollstandig, bei seinem eigenen Zungen -R eine Remission der Amplitudę 
auf */ 2 bis a/5, bei seinem Zapfchen-R. */ 4 bis 7n- Wendeler gab an, R zwischen 
zwei Vokalen driicke sich in der Kurye dadurch aus, daB zunachst die Kurve des 
yorausgehenden Vokals oszillierend werde und dann die des nachfolgenden oszil- 
lierend eintrete, um dann in die typische Kurye dieses zweiten Vokals iiberzugehen. 
Nach Hermanns Befunden sind nur am Anfang und SchluB des R-Lautes Uber- 
gangsformen zwischen Vokal- und R-Kurve zu sehen, dazwischen aber tritt die 
typische R-Kurye mit ihren eigenen charakteristischen Tónen auf.

*) Hermann spricht von „phonischen Explosivlauten“. Da der Blahlaut die 
Media wohl begleiten kann, aber nicht muB, yermeide ich diese Bezeichnung.

Auch in den aphonischen Dauergerauschen, den Reib- und Zischlauten F, 
Ch, Sch, Ss, lassen sich bestimmte Schwingungszahlen teils direkt durch 
Auszahlen, teils durch systematische Kurvenanalyse bestimmen. Sie sind 
nebst den Formanten der phonischen Konsonanten aus der Tabelle 6 zu 
entnehmen.

Tabelle 6.
Die ungefahre Lagę der festgestellten charakteristischen Tóne bei Konso

nanten, nach Hermann (Grenaueres in der Originalarbeit).
Phonisches

ł»
n

jj

»
»

L......................

Nf......................
R......................
W......................
S......................
Sch (J franz.) . .
J (Jot)...............

Aphonisches F......................
„ S (Ss) ...............

„ Sch......................
„ yorderes Ch . . .
„ hinteres Ch . . .

cis3—fis3.

(e* —gis3, e3—fis3), h3—cis4.

li3, 2. Teil der 3. Oktaye, Anfang der 4. Oktave. 
(fis3—ais3), c* —d4.
b3, c4—e4 und wahrscheinlich ein noch hoherer Ton. 
ais3—h3, cis4—f*.
c* —e*.
f3-g3, a3—c4.
gis3—h3, g*.
h3 (b3—c4).
des3, d4, fi*.
b3—des3, e3—fi3.

In den Reibelauten hórt man auch direkt gewisse hohe Tóne heraus, 
dereń Tonhóhe sich durch Vergleich mit angeblasenen sehr kleinen Pfeifchen 
feststellen laBt. Sie sind zum Teil mit den durch Auszahlung ermittelten 
identisch.

Die Blahlaute J) von B, JD, Gr zeigen ebenfalls Zackchen auf die Stimm- 
periodik aufgesetzt. Endigt ein Wort mit weichem B, D oder G, so tritt 
ein kurzer Vokalklang auf mit Formanten bei g4- bis a3 bzw. A3 bis c4, also 
etwa zwischen Ó und I.

Das hintere Ch (wie in Ach) zeigt schwebungsartigen Charakter der 
Kurye, mit einer Periodik von 30 bis 40 pro Sekunde, erinnert also an die 



Konsonanteil.792

R-Bilder (Wendeler, Hermann). Bekanntlich wird dialektisch ja auch 
das gutturale Ii oft geradezu einem Ch gleichklingend.

Von einem „stimmhaften 11“ spricht E. A. Meyer1), der ahnlich wie 
Rousselot2) die Erschiitterungen des Kehlkopfes durch Luftubertragung mit 
einer kleinen Schreibkapsel registrierte. Wenn auch zugegeben werden kann, 
dafi ein fluchtiges II zwischen zwei Vokalen mit einiger Erschutterung des 
Kehlkopfes yerbunden sein mag, so folgt daraus doch noch lange nicht die Be- 
rechtigung, von einem stimmhaften H zu sprechen; gerade so gut konnte man 
die Schwingungen der Bronchien bei der Atmung ais Stimmlaute bezeichnen.

*) Die neueren Sprachen 8, 5, 1900. — ') Principes de phonetiąue experi- 
mentale, Paris 1901.
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Die allgemeine Physiologie der Neryen1)
von

M. Cremer.

I. Einleitung.
(Anatomische Vorbemerkungen.)

Beim Menschen sowie bei den hóheren Wirbeltieren kann es — soweit 
makroskopische Gebilde in Betracht kommen und wenn wir von embryonalen 
Yerhaltnissen absehen — keinem Zweifel unterliegen, was wir ais Nery zu 
bezeichnen haben und was nicht. Es ist auch unzweifelhaft, daB die Neryen 
ais die Bahnen der Ubertragung von Erregungen seitens eines Organes bzw. 
eines Teiles eines solchen auf ein anderes bzw. auf andere Teile desselben zu 
betrachten sind, und zwar werden im allgemeinen und im Verlaufe des natiir- 
lichen Geschehens die Erregungen entweder von neryósen Zentralorganen 
weg- oder zu ihnen hingeleitet — zentrifugale (efferente, motorische) und 
zentripetale (afferente, receptorische, sensible) Bahnen. Im Gebiete des Mikro- 
skopischen beim Embryo (sowie bei niederen Tieren) konnen fiiglich unter 
Umstanden Zweifel dariiber entstehen, was wir ais Neryen anzusehen haben, 
und yollends bei Pflanzen mag es strittig erscheinen, ob Reiziibertragungen 
in „Neryen11 zu beobachten sind.

Die Neryen des hóheren Tieres teilt man in zwei groBe Gruppen ein: 
in die markhaltigen und in die marklosen, obschon auch etwas dem Markę 
Analoges in geringer Menge in den sogenannten marklosen Neryen vor- 
kommt2). Beim hóheren Tiere iiberwiegen ganz bedeutend die markhaltigen 
Neryen, so daB fiir Versuche an marklosen nur wenige, geeignete Versuchs-

*) Das Manuskript zu dieser Abteilung war im ersten Entwurf bereits vor 
drei Jahren fertiggestellt worden; vor zwei Jahren (1907) war die Drucklegung 
der ersten Korrektur bereits yollendet. Durch zufallige Umstande yerzógerten sich 
die spateren Korrekturen und die deflnitiye Drucklegung. Die in der Zwischenzeit 
erschienene Literatur ist, namentlich bei wichtigeren Abhandlungen, noch. móg
lichst im Text nachtraglich beriicksichtigt worden. Wo dies nicht mehr angangig 
war, ist manchmal noch in den Anmerkungen, mit dem Zusatz: „wahrend der 
Korrektur" (w. d. K.), auf die betreffende Abhandlung- verwiesen. Am SchluB der 
Abhandlung finden sich eine Zusammenstellung der hauptsachlichsten Lehrbiicher 
und Monographien und eyentuelle Nachtrage. — erl,'Kgl. Bayer. Ges. d.
Wiss. 1886, S. 421; Gad u. Heymans, du Bois-Reymfc^^ Arch,.-1840, 8.530.; Am- 
bronn, Ber. d. Kgl. Sachs. Ges. d. Wiss. 1890, S. 419; Sembsronn u'.. Held, Ebenda 
1895, S. 38; Garten, Physiol. d. marklosen Neryen, 8. 16 ii.iy..Jena 1903.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. £()** 
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objekte zur Disposition stehen (der Olfactorius des Hechtes, Milzneryen des 
Pferdes) und man yielfach auf niedere Tiere zu ihrem Studium zuriickgreifen 
muB. (Die meisten Versuche sind hier an Verbindungsnerven von Anodonta 
und an dem Mantelnerven der Cephalopoden angestellt, namentlich an Ele- 
done mosćhata). Die anatomischen Tatsachen muB ich in dieser Darstellung 
im allgemeinen ais bekannt yoraussetzen und móchte nur auf einige wenige 
Punkte hinweisen i). Die marklosen Neryenfasern bestehen entweder aus ein
fachen nackten Achsenzylindern ohne eigentliche besondere Hulle, die aber 
durch das umgebende Gewebe ersetzt wird, oder es ist eine besondere binde- 
gewebige bzw. aus Gliazellen bestehende Hulle vorhanden, die entweder einen 
einzelnen Achsenzylinder oder ein Biindel solcher umgreift. Bei den mark- 
haltigen Neryenfasern schiebt sich zwischen Achsenzylinder und Schwann- 
scher Scheide die Markscheide ein. Diese letztere erleidet bekanntlich bei 
den meisten markhaltigen Neryen gewisse Unterbrechungen (die Optici der 
Fische machen eine Ausnahme), die Ranyierschen Einschniirungen, an denen 
der Achsenzylinder, wie es scheint, leichter zuganglich fiir chemische — 
yielleicht aber auch fiir elektrische — Einwirkungen freiliegt.

Nach Mónckeberg und Bethel 2) befindet sich an diesen Stellen im 
Achsenzylinder wahrscheinlich eine feine Platte oder Membran, durch welche 
die gleich zu erwahnenden Fibrillen hindurchtreten. Das Vorhandensein 
einer solchen wiirde dafiir sprechen, dali auch der Achsenzylinder aus einzelnen 
Zellen entsteht. [Engelmann3) war der erste, der die Ranyierschen 
Schniirringe ais Zellgrenzen auch fiir den Achsenzylinder auffafite.] Gegen die 
Notwendigkeit einer solchen Annahme haben sich Retzius4) und Schieffer- 
decker5) gewandt.

l) Von neueren das Gebiet behandelnden Werken seien herrorgehoben: 
G. Durante, Nerfs, in Cornil-Ranvier, Manuel d’Histologie Pathologiąue, 3. Aufl.,
з, 425 f., spez. 444 ff.; Herm. Diirck, Unters. iiber die pathol. Anatomie der Beri- 
Beri, S. 23 ff., Jena 1908; G. Retzius, Croonian Lecture, The Frinciples of the 
Minutę Structure of the Nervous System as revealed by recent Inyestigations, Proc. 
Roy. Soc. of London 80 (Ser. B), 414, 1908; Hans Held, Entwickelung des Neryen- 
gewebes bei den Wirbeltieren, Leipzig 1909. — !) Arch. f. mikr. Anat. 54, 135, 1899
и. Allgem. Anat. u. Physiol. d. Neryensystems, S. 49; ferner: Schiefferdecker, 
Neurone u. Neuronenbahnen, 8. 70ff., Leipzig 1906. — 3) Pfliigers Arch. 13, 474,
1876 und 22, 1, 1880. — 4) Biol. Untersuchungen, N. F. 12, 1 bis 19, 1905. —
5) Arch. f. mikr. Anat. 67, 783, 1906 und Neurone u. Neuronenbahnen, 8. 117.
Leipzig 1906. — 6) Abhandl. d. Kgl. Bayer. Akad., math.-phys. KI., 1885, S. 49.
— 7) Vgl. namentlich von Lenhossek, Ergebn. d. Anat. 7 (1897) und Disse, 
Ebenda 10 (1900).

Der letztere widerstreitet ferner energisch der Angabe von Boyeri6) und 
Bethe (1. c.), daB die Schwannsche Scheide in den Schnurringen ebenfalls 
unterbrochen sei und nur die Henie sche oder Fibrillenscheide kontinuierlich 
iiber die Einschniirung fortziehe.

Nach Remak, Frommann, Schultze, Kupffer und unter den neueren 
namentlich nach Apathy undyielen anderen besteht der Achsenzylinder sowohl 
beim markhaltigen wie beim marklosen Neryen aus Fibrillen, die in einem 
Stroma im Axoplasma liegen. In speziellen Fallen kann ein Achsenzylinder auch 
nur eine Fibrille enthalten, so beim Nervus olfactorius des Hechtes, dessen 
scheinbar yielfachen Fibrillen ebenso yiele in gemeinschaftlicher Scheide 
liegende Neryenfasern entsprechen7). Die meisten Autoren nehmen an, daB 
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in den unyerzweigten Nerven auch die Fibrillen unverzweigt verlaufen und 
keine Netze bilden.

Nach Schiefferdecker (1. c.) ist dies aber beim Froschischiadikus der 
Fali, in der Art, daB gerade an den Schniirringen die Zahl der Fibrillen 
kleiner ist ais zwischen denselben.

Einzelne Autoren, z. B. M acdonald *), betrachten die Fibrillen alsKunst- 
produkte, die dann nur auftreten, wenn der Inhalt des Achsenzylinders ge- 
fallt wird, ein Vorgang, der eine gewisse Ahnlichkeit mit Agglutinierungs- 
erscheinungen darbieten soli.

In diesem Zusammenhange erwahnenswert sind die Versuche von 
Biitschli2) und Hardy8) iiber die kunstliche Erzeugung von Fibrillen- 
struktur. Nach dem letzteren erhalt man solche z. B., wenn man eine diinne 
Membran aus Eiweifi iiber einen Korkring spannt, einen kleinen Tropfen 
Quecksilber darauf gibt und nun mit Sublimat fixiert. Die Mehrzahl der 
Forscher teilen aber derartige Bedenken nicht und sehen in den Fibrillen 
praformierte Gebilde. Bei den Neryenfasern einzelner Tiere, so z. B. nach 
Schieff erdecker 4) bei Petromyzon flwiatilis, kann man angeblich die 
Fibrillenstruktur des Achsenzylinders an vóllig lebensfrischen (!) Praparaten 
nachweisen.

l) Proc. Roy. Soc. 76, Ser. B, Nr. B, p. 322. — 2) Untersuch. iiber mikrosk.
Schaume u. Protoplasma 1892. — 3) Journ. of Physiol. 24, 158,1899. — 4) Schieffer
decker u. Kossel, Gewebelehre 1891. — 5) Med. Klin. 1908, Nr. 4. — 6) Pfliigers
Arch. 13, 474, 1876 und 22, 1, 1880. — 7) Beobachtungen iiber markhaltige und
marklose Neryenfasern, Unters. a. d. physiol. Inst. Heidelberg 3, Heft 1 u. 2. —
8) Zeitschr. f. Biol. 22, 330, 1886. — 9) Pfluger, Die allgemeinen Lebenserschei-
nungen, 8.31, Bonn 1889; man sehe ferner: Derselbe, dessen Arch. 112, 1, 1906;
122, 593, 1908. — l0) Biedermann, Elektrophysiologie, S. 418. Jena 1895,

Schultze und von neueren Morphologen namentlich Apathy, Nissl u. a. 
sehen in diesen Fibrillen sowohl in der Peripherie wie im Zentrum das 
eigentliche leitende Element; wahrend Leydig u. a., unter den Physiologen 
z. B. Verworn8), im Gegensatz dazu nur Stiitzelemente in denselben sehen.

Soweit die peripheren Neryen in Frage kommen, hat unter den eigent
lichen Physiologen zuerst wohl Engełmann6) mit derVorstellung Schultzes 
sympathisiert, dann ist Kiihne dafiir eingetreten, schon 1879 hat derselbe 
mit Steiner7) diese Moglichkeit diskutiert und schon 1886 gesagt, daB yieles 
dafiir spreche, dafi die Fibrillen „die eigentlichen Elemente, das eigentlich 
Nervóse“ seien 8).

Auch Pfluger 9) hat sich in diesem Sinne geaufiert. Denselben Stand- 
punkt hat Biedermann10) acceptiert. Hauptvertreter dieser Richtung ist 
unter den Physiologen Bethe. Nach Apathy, Nissl, Bethe u. a. erleiden 
die Fibrillen im eigentlichen Neryensystem nirgends eine Unterbrechung. Sie 
ziehen durch die Ganglienzellen hindurch und sichern so die Kontinuitat 
nervdsen Geschehens, wahrend die Neuronentheorie — Ramon-y-Cajal, 
Waldeyer u. a. — an bestimmten Stellen nur Kontiguitat, nicht anatomische 
Kontinuitat, annimmt. Fiir die allgemeine Nervenphysiologie, soweit sie das 
Verhalten periplierer unyersehrter Neryen bei ausgewachsenen Tieren be
handelt, ist der Kampf dieser beiden Theorien, der Neuronentheorie und der 
Fibrillentheorie, hinsichtlich dessen ich auf einen friiheren Abschnitt dieses 
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Handbuches1) hinweisen muB, weniger wichtig, da sie ihre volle Bedeutung 
erst erhalten, wenn man iiber den EinfluB der Zentralorgane auf neryóse 
Prozesse usw. ein Urteil fallen will, oder die entwickelungsgeschichtlichen 
Verhaltnisse sowie die Regeneration und Degeneration mit in den Kreis der 
Betrachtung zieht. Allerdings spielt der Streit der Ansichten auch sonst in 
eine Reihe von Einzelheiten hinein und wird an gegebener Stelle beriihrt.

Neryenfasern sind primar farbbar im Sinne Ehrlichs, d. h. sie farben 
sich direkt in Beriihrung mit gewissen basischen Farbstoffen. Diese primare 
Farbbarkeit hat nach Oyerton 2) ihren Grund in den Lóslichkeitsyerhaltnissen 
dieser Farbstoffe in den Grenzmembranen der Achsenzylinder, bzw. Fibrillen, 
in gewissen Lipoiden, fettahnlichen Bestandteilen dieser Teile. Nach Bethe3) 
riihrt sie yom Vorhandensein einer „Fibrillensaure“ her. Diese primare Farb
barkeit gehórt mit zu den Struktureigentiimlichkeiten des lebenden Neryen. 
Bei der Neryendegeneration und Regeneration yerschwinden nach Bethe4) 
Erregbarkeit und primare Farbbarkeit gleichzeitig bzw. sie kehren gleich
zeitig wieder.

Ob die Achsenzylinder der peripheren Neryen bei der embryonalen Ent
wickelung in den Geweben entstehen, oder ob sie yon den Ganglienzellen aus 
hineinwachsen, ist noch heute strittig. Im ersteren Falle entstehen jene aus 
einer ganzen Reihe yon Zellen. (Zellkettenhypothese von Schwann-Bal- 
four.) (Die Ranyierschen Schniirringe sind ja nach Engelmann und Bethe 
Zellgrenzen.) LaBt man mit His den Achsenzylinder der peripheren Neryen 
durch Aussprossung entstehen, so stellt derselbe im Gegenteil den Auslaufer 
einer einzigen groBen Zelle dar. Die Versuche Harrisons u. a. sprechen 
entschieden im Sinne der Hisschen Anschauung. Allerdings ist es noch un- 
entschieden, ob das Aussprossen in Gewebsliicken hinein erfolgt, oder auf 
urspriinglich yorhandenen (Baer-Hensen), oder spater gebildeten (Gebr. 
Hertwig) protoplasmatischen Bahnen. Doch erachte ich eine erschópfende 
Darstellung des Gegenstandes an dieser Stelle fiir ausgeschlossen; ich mufi 
mich mit allgemeinem Hinweis auf die Literatur begniigen (vgl. namentlich 
Ileld, 1. c.).

Ebensowenig wie iiber die erste Entstehung herrscht Klarheit dariiber, 
wie sich die Neryen bei der Regeneration oder Degeneration yerhalten 
(vgl. dieses Handb. 4, 297).

Das Wallersche Gesetz sagt aus, dafi motorische Neryen yon der Durch- 
schneidungsstelle nach der Peripherie, sensible Neryen je nach der Lagę der 
Schnittstelle proximal oder distal yom Spinalganglion nach dem Zentrum oder 
nach der Peripherie zu degenerieren.

Doch ist dieses Gesetz, obschon es den augenfalligen Tatsachen gerecht wird, 
nicht streng richtig, indem auch der zellulipetale Stumpf Degenerationserscheinungen 
zeigt (retrograde Degeneration). Desgleichen ist strittig, ob nach dem Wallerschen

*) Dieser Band, 8.211. Aus der inzwischen erschienenen Literatur hebe ich 
heryor: Bethe, Der heutige Stand der Neuronentheorie, Deutsche med.'Wochenschr. 
1904, Nr.33; Schieff erdecker, Neurone und Neuronenbahnen, 2. Abschn., Leipzig 
1906. — s) Vgl. Hóber, Physikal. Chemie der Zelle und der Gewebe, 2. Aufl., S. 172, 
1906. — 3) Bethe, Allgem. Anat. u. Physiol. d. Neryensystems, Kap. VIII, Leipzig 
1903; vgl. Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. 4 (Heft 9/10), 399, 1905 u. Zentralbl. 
f. Physiol. 19, 332, 1905. — 4) Vgl. S. Garten, Abhandl. d. Kgl. Sachs. Ges. d. Wiss., 
math.-phys. KI., 26, 278 ff.
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Gesetz degenerierte motorische Neryen autochthon oder nur mit Hilfe des Zentrums 
regenerieren konnen. Wahrend Philipeaux und Vulpianl) friiher die autochthone 
Regenerierfahigkeit hehauptet hatten, Vulpian2) sie aber spater wieder leugnete, 
ist Bethe seit 1901 bei jungen Tieren wieder fiir diese autochthone Regenerations- 
móglichkeit energisch eingetreten; doch sind von anderer Seite, namentlich von 
Langley und Anderson, Mott, Halliburton undEdmunds, Lugaro, Perron- 
cito und Ramon-y-Cajal zum Teil sehr erhebliche Einwande gegen dieVersuche 
Bethes beigebracht worden. Bethe3) ist denselben kritisch und experimentell 
entgegen getreten.

l) Compt. rend. 49, 507, 1859; 51, 363, 1860; 52, 849, 1861; Journ. d. 1. physiol.
1860, p. 214; 1864, p. 421, 474. — 2) Arch. d. physiol. norm, et pathol. 1874, p. 704. 
— 3) Pfliigers Arch. 116, 385, 1907; Beitr. z. pathol. Anat. “u. z. allgem. Pathol. 43, 
233, 1908. Dort auch die iibrigen Literaturzitate.

Der wiehtigste Einwand riihrt von Langley und Anderson her. Dieselben 
zeigten namlich, wie leicht benachbarte Neryen in den peripheren Stumpf ein- 
wachsen und autochthone Regeneration yortauschen konnen. Bethe glaubt zwar 
einen autochthon regenerierten Ischiadikus erhalten zu haben, der erregbar blieb 
nach Aufhebung samtlieher bekannter markhaltiger Verbindungen mit dem Rucken
mark. Demgegeniiber ist einmal heryorzuheben, daB nach Perroncito die Un- 
erregbarkeit yon den Riickenmarkwurzeln aus noch nicht die Zusammenhangslosig- 
keit mit dem scheinbar- autochthon regenerierten Neryen beweist. Andererseits sagt 
Bethe selbst (1. c.): „Man wird sich hinter den Sympathikus yerschanzen und, 
wenn auch ein EinfluB dieses in zukiinftigen Versuehen ausgeschaltet sein wird, so 
werden die kleinen, so gern geleugneten Ganglienzellen der GefaBwand herhalten 
miissen. Zwar fiihrt der Sympathikus dem Ischiadikus keine markhaltigen Fasern 
zu, aber es wird besonders den rein theoretisierenden Gegnern nicht schwer fallen, 
beim Zusammentreffen sympathischer Fasern mit degenerierten Markfasern eine 
Neubildung markhaltiger Fasern anzunehmen."

Beim erwachsenen Tier, dariiber sind die Autoren sich einig, findet eine vom 
Zentrum unabhangige Regeneration motorischer Fasern nicht statt.

II. Die fundamentalen Lebenseigenschaften des Nerven.

A. Allgemeiner Uberblick iiber dieselben.
Klopft man leicht auf eine Stelle des Neryen eines Nerymuskelpraparates 

yom Frosch, so sieht man den Muskel zucken. Das Klopfen bildet, dariiber 
sind alle einig, in diesem Moment den „auBeren Reiz“. Hierdurch wird un- 
zweifelhaft eine Veranderung an der getroffenen Stelle erzeugt. Man hat 
durch das Klopfen eine Erregung des Neryen herbeigefiihrt. Die geklopfte 
Stelle ist yerandert, in Erregung geraten. Diese Veranderung bleibt offen- 
sichtlich nicht auf die Stelle beschrankt. Der Leitungsvorgang findet statt, 
oder wie andere sich ausdriicken: die lokal durch den Reiz hervorgerufene 
Erregung wird weitergeleitet und ruft schlieBlich im Erfolgsorgan eine Wirkung 
heryor: die „Muskelzuckung11. So klar in diesem Falle Reiz, Erregung, 
Leitungsyorgang und Erfolg heryortreten, so schwierig ist es doch, fiir die 
hier angefiihrten, am einfachsten Beispiele erlauterten Begriffe exakte und 
fiir alle Falle zutreffende Definitionen zu geben.

Gewisse Zweideutigkeiten sind allerdings leicht zu heben. So wird „Erregung" 
oft yóllig synonym mit Reizung gebraucht und bezeichnet die Tatigkeit des Erregens, 
wahrend ich es im folgenden im allgemeinen nur gebrauchen will fiir den Zustand 
des Erregtseins, der durch die Reizung im Neryen selbst erzeugt wird. An Schwierig- 
keiten dieser Art denke ich aber hier nicht, da man sich dariiber leicht yerstandigen 
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kann. Aber versuchen wir einmal eine Definition, so kónnen wir etwa sagen: Beize 
sind alle diejenigen Einwirkungen, welche auf eine oder mehrere Stellen des Nerven 
erfolgen und welche geeignet sind, an der Einwirkungsstelle eine Erregung zu 
bewirken und dadurch einen Leitungsvorgang auszulósen. Mit der Definition ist 
im Grunde genommen recht wenig gewonnen, insofern wir ja noch die Begriffe der 
Erregung und Leitung nótig haben. Es erwachst uns also naturlich die Aufgabe, 
die Erregung zu definieren. Wir kónnten dann die Erregung etwa ais ein Geschehen 
bezeichnen, das fahig ware, im Neryen weitergeleitet zu werden und ein Erfolgs- 
organ in Tatigkeit zu setzen. Aber gesetzt, es ware gegen diese Definition der 
Erregung nichts Erhebliches einzuwenden, so wurden doch Beize deshalb nicht auf- 
hóren, Beize fiir den Neryen zu bleiben, wenn der Nery aus irgend einem Grunde, 
sagen wir z. B. Narkose, auf die Einwirkung nicht mehr mit Erregung antwortet. 
Wir miiBten also zum mindesten noch einen allgemein gehaltenen Zusatz in unsere 
Definition aufnehmen, etwa in der Art, daB wir definieren wurden: „Beize sind Ein
wirkungen, welche unter Umstanden und bei hinreichender Intensitat geeignet sind, 
einen geeigneten Neryen in Erregung zu versetzen.“ Hier liegt in der Formulierung 
„unter Umstanden” und „hinreichender Intensitat” und „geeigneter Nery” eine solche 
Fiille unbestimmter Ausdriicke, daB wir kaum in der Lagę sind, praktisch mit einer 
solchen Definition viel auszurichten, wenn wir etwa entscheiden woUen, ob irgend 
ein Vorgang zu den Beizen gezahlt werden soli oder nicht. Aber wie steht es jetzt 
mit der Erregung! Es gibt Autoren, z. B. kein geringerer wie Hering, die eine 
negatiye Erregung (wir werden darauf noch zuruckkommen) annehmen; andere 
(Biedermann) haben von Erregung an einer ganz beschrankten Stelle des Neryen 
gesprochen, die einer Weiterleitung uberhaupt nicht fahig ist, wenigstens bei dem 
betrachteten Neryen. Wir kónnen also hier nicht etwa fortfahren und sagen: 
„Erregung ist ein Vorgang, der den Leitungsyorgang auslóst”, sondern wir miissen 
wiederum das Unbestimmte, nicht naher zu Beschreibende mit in die Definition auf
nehmen, miissen also mindestens sagen, daB wir unter Erregung einen Vorgang 
yerstehen wollen, der, wenn er in einem geeigneten Neryen mit hinreichendei' 
Intensitat Platz greift, zur Fortleitung des „Neryenprinzips” fiihren kann, oder 
der, um auch die negatiye Erregung zu beriicksichtigen, solchen Vorgangen antago- 
nistisch ist. Zu beachten bleibt dabei, daB trotz aller dieser Unbestimmtheit wir 
noch nicht alle Falle dessen zu umfassen vermógen, was einzelne Autoren unter 
Erregung yerstehen. Man kann ernstlich diskutieren, ob nicht das bloBe Aufhóren 
eines Zustandes im Neryen das Erfolgsorgan zu beeinflussen yermóge, ohne daB 
ein von dem bisherigen Geschehen yerschiedenes Geschehen stattfindet. Es kommt 
dies bei der Offnung eines konstanten Stromes in Frage. Endlich konnte man sehr 
wohl die Meinung haben, dafi der motorische Froschnery, z. B. wahrend des Durch- 
leitens eines konstanten Stromes, auf das heftigste kat- und anelektrotonisch erregt 
sei, und daB der Muskel nur auf eine Anderung dieses Erregungszustandes im Neryen 
antworte. Ich halte es z. B. fiir durchaus móglich, daB jemand jede Negatiyitat 
des Neryen gegeniiber ruhenden Stellen ais positiye Erregung, jede Positiyitat ais 
negatiye Erregung auf fallt und unter Umstanden die Erregung lokalisiert sein, 
unter Umstanden sich ausbreiten laBt. Ich fiihre an dieser Stelle diese Erwagungen 
nur deshalb an, damit der Leser die groBen Schwierigkeiten erkennen móge, die 
gerade mit der Definition der von uns am meisten gebrauchten Begriffe yerbunden 
sind, Schwierigkeiten, die allerdings von einzelnen Autoren anscheinend glatt iiber- 
wunden werden. Einzelne machen es z. B. wie Biedermann, indem sie yorziehen, 
eine Definition dieser Grundbegriffe uberhaupt nicht zu geben. Ein beriihmter 
Physiologe antwortete mir einmal auf meine Frage, was er unter Erregung yerstehe, 
in sehr charakteristischer Weise: „Erregung ist ein Wort.” Andere Autoren geben 
zwar Definitionen, dereń Unzulanglichkeiten aber fiir alle in Betracht kommenden 
Falle sich dartun lassen, oder sie fiihren in der Definition hypothetische Vor- 
gange ein, die ihrerseits je nach Willkiir in ihrem Vorhandensein angenommen 
oder auch nicht angenommen werden kónnen, da wir fiir ihr objektiyes Statt- 
finden keine geniigenden Anhaltspunkte besitzen. Zu diesen Autoren gehort 
z. B. Verworn.

Bei der Besprechung der Erregungsgesetze komme ich nochmals auf die hier 
angedeuteten Schwierigkeiten zuriick. Einstweilen bitte ich den Leser, bei Beiz, 
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Erregung, Leitung, Erfolg, im folgenden zunachst beilaufig immer an das zu denken, 
was in unserem Ausgangsbeispiel relatiy klar vorliegt.

Reizbarkeit, Erregbarkeit und Leitfahigkeit haben wir so yorlaufig ais 
Fundamentaleigenschaften der Nerven kennen gelernt. Durch feinere Hilfs- 
mittel bzw. auf indirektem Wege lassen sich noch zwei weitere fundamentale 
Eigentiimlichkeiten der Vorgange im Neryen feststellen. Einmal kann es 
heute ais gesicliert gelten, daB dem Neryen ein Stoffwechsel zukommt, der 
bei der Tatigkeit erhbht ist. Sodann ist zu beachten, daB auch der yóllig 
unyeranderte Nery bei seiner Tatigkeit elektrische Erscheinungen darbietet, 
daB die Erregungswelle yon einer „Negativitatswelle“ begleitet ist. Diese 
Eigenschaft wird uns in besonderen Kapiteln beschaftigen. Heryorzuheben ist 
nun, daB alle erwahnten fundamentalen Eigenschaften einen geniigend intakten 
und lebensfrischen Neryen yoraussetzen. Speziell erscheint die Leitfahigkeit an 
unyersehrte Kontinuitat im weitesten Sinne des Wortes in der Art gebunden, 
daB der Nery nicht erheblich alteriert sein darf. DaB Unterbindung, mechanische 
Trennung, Durchschneidung, jeder starkere In suit die Leitfahigkeit aufhebt, 
sei ais selbstyerstandlich nur nebenbei bemerkt. DaB lokale Narkose und 
eine ganze Reihe anderer Einwirkungen schlieBlich diesen Effekt haben, ist 
klar (vgl. Kap. XII). DaB hierbei zum normalen Zustand des Neryen auch 
normale Farbbarkeit gerechnet werden muB, normale chemische Zusammen
setzung, normaler Wassergehalt usw., ist eigentlich nicht zu yerwundern.

B. Die Leitfahigkeit.
1. Gesetze der Neryenleitung.

In bezug auf die Leitfahigkeit haben wir zweier Gesetze besonders zu 
gedenken: namlich des Gesetzes der isolierten Leitung und des Gesetzes des 
doppelsinnigen Leityermogens. Das Gesetz der isolierten Leitung laBt sich 
dahin formulieren, daB sichere Beispiele nicht bekannt sind, bei welchen im 
unyersehrten Neryen ein Ubęrgreifen des Erregungsyorganges einer Neryen
faser auf eine andere benachbarte stattfindet. Man hat friiher geglaubt, daB 
dieses Gesetz der Neryenleitung auch fiir yerletzte Neryen Giiltigkeit habe, 
doch ist einwandfrei dargetan worden, namentlich durch Hering und Uex- 
kiill, daB am Querschnitt die ankommende Erregung durch Vermittelung 
der spater zu betrachtenden negatiyen Schwankung des Nervenstromes auf 
benachbarte Fasern iiberzugehen vermag.

Bei Besprechung der Negatiyitatswelle werde ich auf diesen Ausnahme- 
fall, ubrigens den einzigen bekannten des Gesetzes von der isolierten Leitung, 
zuriickkommen. Ich betone, daB wir hier nur yon der Leitung im peripheren 
Neryensystem sprechen und namentlich alle Vorgange in der grauen Substanz 
des zentralen Neryensystems yon der Betrachtung ausschlieBen.

Das Gesetz der doppelsinnigen Leitung im Neryen besagt, daB der Leitungs- 
yorgang von der primar erregten Stelle aus nach beiden Seiten fortschreitet. Im 
normalen Geschehen leiten die zentripetalen, sensiblen Neryen die ihnen normal 
zugehende Erregung von der Peripherie zum Zentrum, die zentrifugalen odei- 
motorischen yom Zentrum zur Peripherie. Es lag nahe, sich yorzustellen, daB 
dies darauf beruhe, daB die Neryen selbst die Richtung zum und vom Zentrum 
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bevorzugen, oder uberhaupt strenge nur in einer Richtung leiteni). Diese 
letztere Móglichkeit wird auf das allersicherste und bestimmteste durch das 
Experiment ausgeschlossen, ja, es ist wahrscheinlich, daB auch in ąuantitatiyer 
Beziehung kein axialer Charakter der Neryenfasern besteht, wenigstens nicht, 
so lange dieselben nicht durch lokale Einwirkungen yerandert sind. Es ist 
mir zwar in der Literatur kein Fali bekannt, dafi fiir den Neryen hierbei 
irreziprokes Leitvermógen nachgewiesen worden ware, glaube aber, daB es in 
ahnlicher Weise móglich ist, wie esEngelmann2) fiir dieMuskeln beschrieben 
hat. Der bei oberflachlicher Betrachtung yorhandene axiale Charakter beruht 
auf Verhaltnissen in den Endorganen, die bald reagieren, bald fiir die an- 
kommende Erregungswelle yóllig unempfindlich sind. Wie aber auch immer 
im iibrigen die Reizung geschehen mag, stets reagiert das Zentralorgan in 
prinzipiell gleicher Weise (spezifische Energien der Sinnesneryen) und ebenso 
erwidert das Erfolgsorgan im allgemeinen nur auf eine Art. Hermann8) 
hat dies das Gesetz des unabanderlichen Erfolges genannt. Doch halt es 
z. B. Hering4) auch fiir móglich, daB in derselben Neryenfaser ganz yer
schiedene Vorgange Platz greifen und weitergeleitet werden, die dann selbst- 
yerstandlich auch im Erfolgsorgan mit yerschiedenen Wirkungen yerkniipft 
sind. Ferner ist es nicht sichergestellt, ob nicht dieselben Neryenfasern bei 
schwacher Reizung, z. B. motorische, bei starker Reizung hemmende Impulse 
iibermitteln und umgekehrt.

*) Vgl. die Kritik der Lehre von der einsinnigen Leitungsfahigkeit der Neryen
fasern bei du Bois-Eeymond, Untersuchungen 2, 2. Abschnitt, S. 570ff. —
!) Engelmann, Pfliigers Arch. 62, 400, 1896. — 3) Vgl. dessen Handbuch 2 (I), 7.
— 4) Zur Theorie der Neryentatigkeit, akademischer Vortrag. Leipzig 1899. —
5) Sitzungsber. d. k. Akad. d. Wiss. 95, III.Abt., 1887; Sitzungsber. d. k. Akad, 
d. Wiss. Wien, math.-naturw. KI., 97, 1888 und Biedermann, Elektrophysio
logie, S. 524 ff. u. 600 ff. — 6) Zeitsehr. f. allgem. Physiol. 7, 393 u. 444, 1907. —
7) Arch. intern, d. physiol. 5, 118, 1907 (Compt. rend. d. VII. Congres intern, d.
physiol.; Fascic. IV, p. 118, Heidelberg) und Sitzungsber. d. Kgl. PreuB. Akad. d.
Wiss., phys.-math. KI., 1907, Nr. 18, S. 1. — 8) Vgl. Nicolai, Biophysik. Zentralbl. 
3, 17, 1907; man sehe auch: F. W. Fróhlich, iiber periphere Hemmungen, Zeit- 
schrift f. allgem. Physiol. 7, 444, 1907; Derselbe, Zur Frage der hemmenden 
Fasern in den Muskelneryen, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1908, S. 392; Woolley, Journ. 
of Physiol. 36, 177, 1907/08; Jaederholm, Pfliigers Arch. 114, 248, 1906; 
A. Grebenstschikoff u. M. Griffin (unter Wedenskys Leitung), Travaux de 
la Soc. Imp. des Naturalistes de St. Petersbourg 38 (1907). — 9) Zeitsehr. f. Biol. 
47, 87; Studien iiber antagonische Neryen, Nr. 1.

In der Tat ist bei periodischen Einwirkungen derartiges gesehen worden. 
Hierbei handelt es sich entweder beim motorischen Neryen um einen Vorgang 
im Ubertragungsorgan yom Neryen auf Muskel, oder auch um ein gewisses 
paradoxes Verhalten bei Einwirkung lokaler Narkose (vgl. Kap. XII) auf den 
Neryen.

Hierher gehórt unter anderem das eigentiimliche Yerhalten der Krebsscheren- 
nerven, das von Biedermann5) und neuerdings von Frółilich6) studiert wurde. 
Der letztere kommt im AnschluB an die Vorstellungen von Wedenski zu dem Schlusse, 
daB es Hemmungsneryen, die direkt mit dem Muskel yerbunden sind, nicht gibt; 
yielleicht sind die merkwurdigen Ergebnisse von Nicolaides und Dontas7), die 
im Nerv-Muskelpraparat des Erosches hemmende Fasern gefunden haben wollen, 
ebenfalls anderer Deutung fahig8). Man sehe zur Frage der Móglichkeit des Statt- 
findens qualitativ yerschiedener Prozesse in auBerlich ahnlichen Neryen auch 
Asher9). Derselbe kommt zu einem yerneinenden Ergebnis (vgl. Kap.V, C).
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Das Gesetz der doppelsinnigen Leitung im Neryen hat eine ganze Reihe 
von Experimenten, sogenannten Beweisen fiir dasselbe gezeitigt. Einige von 
ihnen kónnen in ihrer Beweiskraft ais yollkommen abgetan gelten.

Dies gilt namentlich von demVersuche yon Paul Bert'), der das Ende eines 
Rattenschwanzes anfrischte und in eine frische Hautwunde an der Schwanzwurzel 
transplantierte. Sehneidet man, sobald Anwachsung erfolgt ist, den Rattenschwanz 
in der Mitte durch, so sollten nach Paul Bert sofort die beiden durchschnittenen 
Enden empfindlich sein. Nach ihm ware das nur durch -die Annahme zu erklaren, 
daB die alten sensiblen Neryen die Erregung in umgekehrtem Sinne wie normal 
yon der Schwanzmitte zur Hautwunde hingeleitet hatten. Kochs* 2) konnte diese 
Angaben durchaus nicht bestatigen. Aus der Kette der Beweise auszuschalten 
ist auch der Versuch, durch Verheilung eines motorischen mit einem sensiblen 
Neryen ein Gebilde zu erhalten, dessen Reizung Empfindung auslóst und anderer
seits ein peripheres Erfolgsorgan in Tatigkeit setzt, wie dies durch kreuzweise Ver- 
heilung des durchschnittenen Hypoglossus mit dem Lingualis zuerst Bidder an- 
strebte 3).

') Journ. d. 1’anat. et d. 1. physiol. 1864, p. 82; Compt. rend. 84, 173, 1877. —
2) Biol. Zentralbl. 7, 523,1888. — “) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1842, 8. 102. — 4) Compt.
rend. 51, 363, 1860; 56, 54, 1863. — 5) Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1864, S. 449. —
“) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1865, S. 246. — 7) Buli. d. 1’acad. de Belg. (2) 16, 65,1863;
Gaz. hebdom. 1864, p. 423. — 8) Compt. rend. 76, 146, 1873; Arch. d. physiol.
norm, et pathol. 1873, p. 597. — 9) Vgl. namentlich auch Langley u. Anderson,
Journ. of Physiol. 31, 366 u. 367, 1904; Bethe, Pfliigers Arch. 116, 479, 1907.
10) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1859, S. 595. — ") Zeitschr. f. Biol. 22, 305, spez. 317, 1886.
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Philipeaux und Vulpian4) sahen hier positiyen Erfolg und nach ihnen 
auch Rosenthal5) und Bidder6), wahrend Gluge und Thiernesse7) sich von 
der tatsachlichen Richtigkeit der Angaben Vulpians8) nicht uberzeugen konnten. 
Der Versuch verlor an Beweiskraft, ais Vulpian angab, daB die motorischen Wir
kungen bei der Lingualisreizung durch die Chordafasern bedingt waren und anderer
seits die Schmerzhaftigkeit des Hypoglossus sich ais sensibilitó recurrente deuten 
lieB. Heute sind die Autoren einig9), dafi eine Vereinigung zentrifugaler und 
zentripetaler (motorischer und rezeptorischer) Fasern nicht móglich, oder wenigstens 
bisher nicht sicher erzielt worden ist.

Ais einer der sichersten Beweise fiir das doppelsinnige Leitungsyermógen 
wird der sogenannte Zweizipfelyersuch von Kiihne 10) angefiihrt. Beim Af. sar- 
torius des Frosches laBt sich das untere Ende desselben durch einen sagittalen 
Schnitt so teilen, daB jeder Zipfel von getrennten Neryenasten yersorgt wird, 
die aber ihrerseits zu einer Teilungsstelle im Neryen hinfiiliren, bzw. von 
einer Teilungsstelle ausgehen. Reizt man jetzt den einen Zipfel, so zuckt 
auch der andere. Nach Kiihne ist die Erklarung desVersuches nur so móg
lich, daB die Erregung von dem gereizten Zipfel bis zur Teilungsstelle und 
von da in den anderen Zweig des Achsenzylinders hineingeht.

Kiihne hat spater noch einige weitere nach ihm wesentlichere Experi- 
mente angestellt. Es gelang ihm, den Musculus gracilis11) in zwei Teile so 
zu zerteilen, daB die Muskelhalften ausschlieBlich durch ein Neryenastchen 
miteinander yerbunden blieben. Auch hier liegen die Teilungen der primi- 
tiyen Fasern im gemeinsamen Neryenstamm. Hier zucken nun stets beide 
Halften, wenn man auch nur die Neryen der einen Halfte elektrisch reizt. 
Wegen etwaiger Einwande gegen die Beweiskraft des Versuches (Móglich- 
keit von schleifenartigem Verlauf der Achsenzylinder des einen Neryen in 
den anderen hinein, sekundare Erregung durch die Aktionsstróme der Muskeln) 
muB auf das Original yerwiesen werden.
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Uberzeugender noch ais diese Kiihne sehen Experimente ist derVersuch 
von Babuchin1) am elektrischen Organ des Malapterurus. Dieses Organ 
wird namlich yon einem einzigen groBen Achsenzylinder yersorgt, der sich 
yielfach verteilt. Hier geniigt die Reizung eines einzelnen Astes, um das ganze 
Organ zu entladen. Nach Manthey2), der den Versuch wiederholte, geniigt 
die Durchtrennung mit der Schere ais Reiz. Kiihne hebt hervor, daB dieser 
Yersuch bis jetzt uberhaupt nur von zwei Sterblichen gesehen worden ist; er 
erkennt ihn im iibrigen an 3).

l) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1877, S. 262. — 2) Ehenda 1882, S. 75 u. 387. 
— a) Zeitschr. f. Biol. 22, 341, 1886. DerVersuch wurde wiederholt durch Gotch 
1900; E. A. Schafer, Text Book of Physiol., Yol. II, p. 457. — 4) Vgl. Kiihne, 
Zeitschr. f. Biol. 22, 330, 1886; Kiihne und Steiner: Unters. a. d. physiol. Inst. zu 
Heidelberg 3, 149 ff., 1879. — 5) Vgl. dieses Handbuch 4, I. Abt., 124. — 6) Journ. 
of Physiol. 16, 412, 1894. — 7) Pfliigers Arch. 8, 600, 1874. — 8) Vgl. Ergebn. d. 
Physiol. 1903, 2. Jahrg., II. Abt., S. 818 ff.

Es ist beachteuswert4), daB hier vom Standpunkte der Fibrillentheorie eine 
gewisse weitere Ausnahme von dem Gesetze der isolierten Leitung postuliert 
werden kann. Hatte die Babuchinsche Neryenfaser nur eine Fibrille, die 
sich ebenso in alle Zweige hineinteilte, wie das yom Achsenzylinder im ganzen 
behauptet werden kann, so wurde der Versuch, die Richtigkeit der Fibrillen
theorie yorausgesetzt, allerdings auch fiir die Fibrille das doppelsinnige Leit- 
yermógen erharten. Falls es sich aber nicht um eine Teilung der Fibrillen, 
sondern im wesentlichen nur um eine Verteilung derselben auf die yerschiedenen 
Astę handelt, so wiirde der Versuch dartun, dafi das Gesetz der isolierten 
Leitung innerhalb einer einzelnen Neryenfaser fiir die Fibrillen nicht mehr 
gilt, undAhnliches wiirde man yon dem Zweizipfelyersuch yon Kiihne sagen 
kónnen. Insofern in den einzelnen Achsenzylindern Fibrillennetze yorkommen 
(ygl. oben S. 794), ist die Frage der isolierten Leitung fiir die einzelne Fibrille 
gegenstandslos.

Den Versuchen von Kiihne und Babuchin werden passend die 
Axonreflexe Langleys5) angereiht. Langley und Anderson6) be
statigten eine Beobachtung yon Sokownin7), daB man bei Reizung des zen
tralen Endes eines durchschnittenen Hypogastricus Kontraktion der Blase 
der entgegengesetzten Seite auch dann erhalten kann, wenn alle Verbindungen 
des Ganglion mesentericum inferius mit dem Riickenmark zerstórt sind. 
Langley zeigte, dafi afferente Fasern, die einen wahren Reflex yermitteln 
kónnen, hier nicht existieren, daB Degenerationen der praganglionaren Sym- 
pathicusfasern, sowie Nicotinvergiftung diesen Pseudoreflex aufheben. Nach 
seiner Meinung, die yon den Physiologen, wie es scheint, allgemein acceptiert 
wird, yerlauft hier die Erregung antidrom in efferenten praganglionaren 
Fasern, um mittels Kollateralen auf periphere Ganglien, in diesem Falle 
der anderen Seite, und endlich auf postganglionare Fasern iiberzugehen, 
die direkt zu der Muskulatur der Blase yerlaufen8). AuBer diesen kontra- 
lateralen Axonreflexen kommen homolaterale vor. Auch postganglionare Axon- 
reflexe halt Langley fiir móglich; sie sind aber bis jetzt nicht sicher er- 
wiesen. ' In allen diesen Fallen wiirde also, wie bei dem Versuch yon 
Babuchin und Kiihne, die motorische Erregung riicklaufen und dann erst 
auf das Erfolgsorgan iibergehen. Diesen Yersuchen an motorischen Neryen
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stehen nun analoge an sensiblen zur Seite. Sherrington1) reizte bei durch- 
schnittenem Bulbus den auf 3 cm isolierten Funiculus gracil/is mit schwachen 
Induktionsstrómen oder mechanisch und erhielt alsdann Bewegungen der 
Hinterteile und des Perineums. Spezielle Durchschneidungsyersuche zeigen, 
daB die Erregung durch die hinteren Strange geleitet wird. Sherrington 
nimmt an, daB hier an sonst afferenten zum Gehirn leitenden Bahnen eine 
antidrome Leitung nach unten erfolge und auf irgend eine Weise motorische 
Effekte bewirken konne.

*) Proc. Roy. Soc. 61, 243, 1897. — 2) Journ. of Physiol. 26, 173, 1900/01; 
28, 1276, 1902; Proc, of the physiol. Soc. 25, 13, 1899/1900; 26, 2, 1900/01. — 
s) Ergebn. d. Physiol. 1906, S. 319; Journ. of Physiol. 28, 276, 1902. — 4) Dieses 
Handbuch 4, 311. — 5) On the Mammalian Nervous System, its Eunctions, and 
their Localisation determined by an Electrical Method, Physiol. Labor. of the Uni- 
yersity of Oxford 1891, p. 487ff. — 8) Pfliigers Arch. 80, 41, 1900; 82, 409, 1900; 
90, 232, 1902. Siehe auch Jahresber. 1898, S. 31; 1900, S. 45. Ferner Lehrbuch 
d. Physiol., 11. Aufl., S. 421, Berlin 1896. — 7) Pfliigers Arch. 73, 374, 1898; 79, 
423, 1900; 81, 138, 1900; 83, 181, 1901; 89, 593, 1902; 90, 583, 1902. — 8) Vgl. 
dieses Handb. 4, 286. Die reflektorische Erregung hinterer Wurzeln durch andere 
konnten Hermann und Bernstein nicht bestatigen. Man vgl. auch Mislawsky, 
Zentralbl. f. Physiol. 14, 217, 1900; Kohnstamm, Ebenda, S. 457. — 9) du Bois- 
Reymond, Untersuchungen 2, l.Abschn., S. 587.

Bayliss2) konnte die Beobachtung Strickers bestatigen, wonach ge
wisse gefaBerweiternde Fasern durch die hinteren Wurzeln das Riickenmark 
verlassen. Die Frage, wie weit hierdurch das Bellsche Gesetz yerletzt ist, 
findet sich in diesem Handbuch 4, 310 diskutiert. Hier interessiert uns die 
Deutung von Bayliss, wonach es fiir gewohnlich afferente FaBern sein 
sollen, die fiir antidrome Leitung in Betracht kommen.

Bayliss3) fand namlich, daB nach Zerstórung des Spinalganglions die 
GefaBerweiterung nicht mehr eintritt, wahrend sie bei Durchschneidung der 
hinteren Wurzeln und Reizung des peripheren Stumpfes allein bestehen bleibt. 
Waren es efferente Fasern, so miiBte im letzteren Falle Degeneration auf
treten, was nach Morat4) (allerdings erst in langerer Zeit) der Fali ist. 
Bayliss diskutiert neben einer anderen Móglichkeit, daB diese yasodilatatori- 
schen Fasern peripher in den Neryennetzen enden, aus denen sie fiir ge- 
wdhnlich afferente Impulse dem Riickenmark zutragen. Bemerkenswert ist, 
daB diese Yasodilatatoren reflektorischer Erregung fahig sind. Es findet also 
hier eine Ubertragung normaler Erregung auf hintere Wurzelfasern statt. 
Erwahnenswert ist in dieser Beziehung, daB nach Gotch und Horsley5) die 
hinteren Wurzeln negatiye Schwankungen zeigen kónnen, sowohl bei Reizungen 
des Riićkenmarks, ais auch reflektorisch bei Reizung einzelner sensibler 
Wurzeln und bei Strychninvergiftung wahrend der Krampfanfalle, was bei 
Reizungen der yorderen Wurzeln nach den iibereinstimmenden Angaben der
selben Autoren, sowie yon Hermann6) und Bernstein7) niemals der Fali 
ist (Irreziprozitat der Reflexleitung8).

Die eben erwahnten Versuche fiihren uns zu dem Wege, auf dem bereits 
durch du Bois-Reymond9) das doppelsinnige Leitvermógen der Neryen ent- 
schieden wurde. du Bois-Reymond untersuchte die yorderen und hinteren 
Wurzeln und fand auch am zentralen Ende der yorderen und am peripheren der 
hinteren beim Tetanisieren die negatiye Schwankung des Ruhestromes. Eine

51 *
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Reihe von Einwanden gegen das Zwingende des hier gezogenen Schlusses hat 
Kiihne1) geltend gemacht, die aber heute kaum mehr ein besonderes Gewicht 
haben konnen. Kiihne selbst hat mit Steiner2) zusammen weitere Beweise 
am Neruus opticus geliefert. du Bois-Reymond3) brachte weitere Versuche 
an den rein zentrifugalen Neryen des elektrischen Organs von Torpedo bei. 
Unter den neueren Versuchen, welche innerhalb der Fehlergrenze ein beilaufig 
yóllig gleiches Verhalten des Neryen ergaben, gleichgiiltig, in welcher Rich
tung ihn die Erregungswelle durchlief, sind die Versuche von Garten und 
Nicolai4) am Nervus olfactorius zu nennen.

*) Zeitsehr. f. Biol. 22, 344ff., 1886. — 2) Untersuchungen a. d. physiol. 
Inst. Heidelberg 4, 64, 1881. — 3) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1887, S. 106. Man 
sehe auch die auf S. 108 gegebene Anmerkung gegen die zitierte Ausfiihrung 
Kiihnes. — 4) Garten, Beitr. z. Physiol. d. marklosen Neryen 1903, S. 23. 
Eine scheinbare Ausnahme vom doppelsinnigen Leityermógen des Neryen kónnte 
bis zu einem gewissen Grade in der Existenz eines sogenannten Axialstromes 
gefunden werden, auf den wir an spaterer Stelle eingehen; vgl. S. 864. Nicolai, 
Engelmanns Arch. 1905, Suppl., S. 341 ff., speziell S. 360. — 5) Nederl. Tijdschr. v. 
Geneesk. 3, 393; Moleschott, Untersuch. z. Naturl. 7, 380, 1860. — 6) Pfliigers 
Arch. 28, 537, 1882; 29, 537, 1882; 30, 199, 1883; 31, 357, 1883; 38, 182, 1886. 
— 7) Ebenda 2, 414, 1869; Engelken, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1867, S. 198; 
vgl. auch Dittmar, Ber. d. Kgl. Sachs. Ges. d. Wiss. 1870, S. 18. — “) Pfliigers Arch. 
22, 169, 1880. — 9) Sitzungsber. d. Wiener Akad. 87, Abt. 3, 1883; Elektrophysio- 
logie 1895, S. 508. Man sehe noch Mendelssohn, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1883, 
S. 281 u. 1885, S. 288; Gad, Ebenda 1886, S. 263; Sirotinin, Ebenda 1887, S. 154; 
de Boeck, Ebenda 1889, S.238; Uschinsky, Pfliigers Arch. 37, 57, 1885; Hoche, 
Neurol. Centralbl. 1885, Nr. 17 und 1900, Nr. 21; Muchin, Zeitsehr. f. Biol. 32, 
29, speziell 33, 1895. — 10) Handb. d. Physiol. 1, 4. Aufl., S. 581, 583. Coblenz 1844.

In der oben erwahnten Arbeit von Gotch und Horsley ist ein umfang- 
reiches Materiał zusammengetragen, aus welchem heryorgeht, daB auch die 
Fasern des Zentralnervensystems an jeder Stelle erregbar sind und die kiinst- 
lich gesetzte Erregung weiterleiten. Die gegenteilige Behauptung riihrt von 
van Deen5) und Schiff6) her; namentlich der letztere glaubt, die weiBen 
Fasern der Zentralorgane hatten wohl die Fahigkeit, die normalen Er
regungen weiterzuleiten, sie seien entweder, wenn es sich um Bewegungs- 
impulse handelte, kinesodisch, oder, wenn es sich um Empfindungsimpulse 
handelte, asthesodisch, aber sie konnten selbst durch auBere Reize nicht in 
Erregung yersetzt werden. Gegen diese Auffassung haben sich auf Grund zahl- 
reicher Experimente namentlich Fick7), Luchsinger8) und Biedermann9) 
ausgesprochen, und Schiffś Ansicht hat heute kaum noch Anhanger. Die 
nahere Diskussion dieser Versuche miiBte Vorgange auch in den Zentralorganen 
in den Kreis der Betrachtung ziehen, dereń Darstellung nicht meine Aufgabe 
ist. Es geniige daher der Hinweis auf die Literatur.

2. Geschwindigkeit der Neryenleitung.
Der Leitungsvorgang findet mit einer gewissen annahernd konstanten 

Geschwindigkeit statt.
Die direkte Messung derselben gelang zuerst Heim holtz. Wahrend man 

noch kurze Zeit yorher (Johannes Miiller10) die Geschwindigkeit neryósen 
Geschehens fiir unmeBbar groB hielt und ihm „Gedankenschnelligkeit“ vindi- 
zierte, ergab sich hierbei das iiberraschende Resultat, dafi man es mit einem
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selbst imVergleiche zur Schallfortpflanzungsgeschwindigkeit recht langsamen 
Yorgange zu tun hat (fiir den Froschischiadikus etwa 27 m). Helmholtz1) 
wandte zwei Methoden an. Er bestimmte einmal mit Pouillets zeitmessen- 
der Methode mit Hilfe der Ausschlage eines Galyanometers die Zeit, welche 
zwischen dem Reizmoment und dem Beginn der Muskelzuckung yerliiuft, 
sowohl wenn die Reizelektroden nahe lagen ais wenn die Reizelektroden weit 
yom Muskel entfernt waren. Die Differenzen der beiden zu ermittelnden 
Zeiten bezog Helmholtz auf die Leitungsgeschwindigkeit des Erregungs- 
yorganges in der Neryenstrecke. Das Yorgehen von Helmholtz hat sich

*) Monatsber. d. Berliner Akad. 1850, S. 14; Arch. f. Anat. u. Physiol. 1850, 
S. 71, 276; 1852, S. 199. — a) du Bois-Reymond, Gesammelte Abhandl. 1, 216ff.

Fig. 134.
<1 P

Heim hol tzscher Doppelkontakt 
mit Quecksilberfaden modifiziert von 

du Bois-Reymond.

nachher ais durchaus berechtigt erwiesen. Prinzipiell ware es aber denkbar 
gewesen, daB die Verzógerung in der Kontraktion bei entfernter Reizung einen 
anderen Grund gehabt hatte ais eine wellenformige Fortpflanzung der Er
regung, welche Mbglichkeit man bei Helmholtz nicht diskutiert findet. 
Auch heute ist es noch keineswegs gesichert, dafi die Erregung sich ais reine 
Welle iiber den Nerven ausbreiten kann, wenn in erster Annaherung eine 
solche auch yorliegt.

Helmholtz braucht hierbei zwei Vorrichtungen. Einmal muBte er einen 
Strom zum Galvanometer zulassen, in demselben Moment, in welchem er den primaren 
Kreis eines Schlitteninduktoriums offnete; hierzu 
diente die Helmholtzsclie Wippe, die in oben- 
stehender Fig. 133 schematisch abgebildet ist, 
sodann muBte im Momente der Muskelkontraktion 
dieser Stromkreis geoffnet werden, ohne daB 
er sich spater etwa beim Erschlaffen des Muskels 
abermals schloB. Das blofie Offnen durch 
Abheben des Hebels von der Unterlage ware 
sehr einfach gewesen, um aber ein Wieder- 
schlieBen zu vermeiden, bedurfte es eines Kunst- 
griffes. Zu diesem Zwecke war am Hebel F (man 
sehe die nebenstehende Fig. 134, welche sich auf 
eine du Bois-Reymond schea) Verbesserung 
der urspriinglichen Heimholtzsehen Vorrich- 
tung bezieht) eine zweite Kontaktstelle an- 
gebracht, bei der aber nicht der Stift wie bei 
der ersten auf einer Platte ruhte, sondern 
eine Quecksilberkuppe beriihrte, in der Art, 
wie es die Fig. 134 zeigt, unter Benutzung der 
Abheben des Hebels wird der Strom zunachst * 

Adhasion des Quecksilbers. Beim 
am ersten Kontakt unterbrochen,
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und zwar im Momente der Erhebung. Dann erst reiBt die Quecksilberverbindung, 
das Quecksilber nimmt seine gewohnliche Ruheoberflache an, und beim Niederfallen 
des Hebels bleibt der Stift oberhalb des Quecksilbers. Der am Galyanometer zu 
beobachtende Ausschlag ist der Elektrizitatsmenge proportional, die durchgeschickt 
wird. Wenn also der Stromkreis praktisch frei von Kapazitat und Selbstinduktion ist, 
so wird der Ausschlag bei bekannter elektromotorischer Kraft proportional der 
SchluBzeit.

Die zweite Methode, die Helmholtz anwandte, war insofern einfacher, ais 
hierbei die Muskelzuckung zum ersten Małe lediglich auf einer rotierenden beruBten 
Flachę yerzeichnet wurde. Die beiden Kuryen von der naheren und der ferneren Reiz- 
stelle haben, wenn an derselben Stelle dei- Abszisse der Reiz einwirkt, einen Abstand 
yoneinander, aus dem sich unmittelbar, falls die Geschwindigkeit der Schreibflache 
bekannt ist, die Differenz der Latenzzeiten entnehmen laBt. Damit die Versuche 
sehr gut gelingen, ist es notig, den Neryen abzukiihlen, weil sonst die zu messenden 
Differenzen zu klein werden.

AuBerdem muB man den Yersuch so einrichtep, daB die (móglichst maximalen) 
Muskelzuckungen von beiden yerschiedenen Stellen so identisch wie móglich ausfallen, 
weil sonst die hierdurch yerursachten Differenzen in der Latenzzeit gróBer werden 
kónnen ais diejenigen, die durch die Fortpflanzungsgeschwindigkeit des Leitungs- 
yorganges im Neryen bedingt sind. Das Einhalten dieser Bedingungen hat Helm
holtz nicht geringe Schwierigkeiten yerursacht.

Spatere Untersuchungen der Fortpflanzungsgeschwindigkeit im motori
schen Neryen (ohne Zuhilfenahme der elektrischen Phanomene) wurden dann 
am Menschen von Helmholtz1), Helmholtz und Baxt2), Place3), Oehl4) 
und Alcock5) angestellt. Chauyeau6) untersuchte die Vagusfasern der 
Waimbliiter, Valentin7) den Murmeltierneryen und zahlreiche Forscher, so 
Munk8), Bezold9), Rutherford10 *), Wundt11) und Rosenthal12), Cousot13), 
Lautenbach 14), Efron 15), Vintschgau 16), R. du Bois-Reymond17), 
Engełmann 18) und G. Weiss 19) das gewohnliche Froschmuskelpraparat. 
Munk, du Bois-Reymond und G. Weiss bedienen sich dabei derPouillet- 
schen zeitmessenden Methode, Engełmann seines Registrierverfahrens mit 
seinem Pantomyographion. Hierbei wurde die Frage aufgeworfen, ob die 
Geschwindigkeit des Neryen in allen seinen Teilen einen konstanten Verlauf 
zeigt, eine Frage, die Munk yerneint, R. du Bois-Reymond, Engełmann 
und G. Weiss bejahen.

') Heidelberger Jahrbiicher, Dezember 1867. — s) Monatsber. d. Berliner Akad.
1867, S. 228. — s) Pfliigers Arch. 3, 424, 1870. — 4) Oehl, Arch. ital. de Biol. 24,
231, 1895. — 5) Alcock, Proc. Roy. Soc. London 72 u. Journ. of Physiol. 30, 25, 1904.
— 6) Acad. scienc. 87, 95, 138, 238, 1878. — 7) Moleschotts Unters. 10, 526, 1868. —
8) Arch. f. Anat. u. Physiol., physiol. Abt., 1860, S. 798. — 9) Unters. iiber d. elektr. Er
regung d. Neryen u.Muskeln. Leipzig 1861. — 10) Journ. f. anat. and physiol. 2, 87, 1868.
— *') Untersuchungen zur Mechanik der Neryen und Neryenzentren, I. Erlangen
1871, I. Abt.; Stuttgart 1876, II. Abt. — lź) Monatsber. d. Berliner Akad. 1875,
S. 419; Arch. f. Anat. u. Physiol., physiol. Abt., 1883, Suppl., S. 240. — *3) Buli,
acad. med. de Belgiąue (4) 11, 11, 1897. — 14) Arch. des sciences phys. et nat. 1877,
Juillet. — 16) Pfliigers Arch. 36, 467, 1885. — 1G) Ebenda 30, 17, 1883; 40, 68, 1887.
— 17) Zentralbl. f. Physiol. 13, 513, 1899; Arch. f. Anat. u. Physiol., physiol. Abt.,
1900, Suppl., S. 68. — l“) Engełmann, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1901, S. 1. —
l9) G. WeiB, Journ. de Physiol. et de Pathol. genćr. 1903.

In Versuchen Engelmanns zeigt sich diehbchste Eleganz der graphischen 
Registriermethode nach der zweiten Helmholtzschen Anordnung. Die nach- 
stehende Fig. 135 ist dem Original entnommen und zeigt, wie die Zuckungs- 
kurven bei Reizung vier yerschiedener aąuidistanter Reizstellen differieren. 
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Man sieht schon bei unmittelbarem Augenschein, dafi diese Figur nicht wohl 
anders ais mit der Annahme einer wesentlich konstanten Fortpflanzungs- 
geschwindigkeit yereinbar ist. Die Originalkurven sind hier fiinfmal yer- 
grófiert. Engelmann hat eine Reihe von moglichen Fehlerąuellen durch 
seine Anordnung beseitigt, namentlich mit Hilfe seiner Tunnelelektroden.

Die yerschiedenen Angaben iiber die Fortpflanzungsgeschwindigkeit des 
Froschneryen stimmen ziemlich mit denen von Helmholtz uberein. Beim
Menschen wurden yon yerschiedenen Autoren erhebliche Differenzen gefunden 
und noch groBer sind die Abweiohungen von den Werten des Froschneryen 
und bei den Vagusfasern, die den Oesophagus bzw. die Kehlkopfmuskeln ver- 
sorgen. Chauyeau fand fiir die letzteren 60 m, wahrend er fiir die ersteren
nur 8m angibt, und nach den Untersuchungen yon Yalentin sinkt beim
winterschlafenden Murmeltier die F ortpflanzungsgeschwindigkeit stark herunter,
z. B. auf 1 m in der Sekunde 
und eyentuell weniger. (Hierbei 
kommt es sehr viel auf die Tem
peratur an, bei der die Bestim- 
mungen gemacht werden, vgl. 
unten.) Sehr kleine Werte er
halt man noch bei der Unter
suchung markloser Neryen 
Wirbelloser; so schatzt Fick 
die Fortpflanzung der Erregung 
bei Anodontaneryen auf nur 

Messung der Fortpflanzungsgeschwindigkeit im Nerven 
nach Engelmann.

Vier identische Muskelkurven von vier yerschiedenen 
Reizstellen des Neryen aus.

1 cm pro Sekunde. Fredericą und Yan deryelde 4) bei Hummernerven 
auf 6 bis 12 m, Uexkull2) bei Eledone moschata auf 0,4 bis lm. Neu 
belebt ist die Frage durch den Streit der neurogenen und myogenen Theorie 
fiir die Leitfahigkeit im Herzmuskel geworden, seitdem Engelmann die 
Fortpflanzung der Leitung im Herzen durch Neryen wegen dei- geringen 
Leitungsgeschwindigkeit fiir unmoglich erklart hatte. Carlson3), der be
kanntlich die Schlagfolge des Limulusherzens beim erwachsenen Tier ais 
neurogen erwies, stellte eine Reihe yon Versuchen bei den yerschiedensten 
Neryen an; er bAauptete, daB, wenn das Erfolgsorgan trage reagiert, auch 
der Leitungsyorgang im Neryen langsam sei. Gewisse Beobachtungen von 
Sachs4) scheinen nach Korrektur der anliaftenden Fehler durch du Bois- 
Reymond in dem Sinne zu sprechen, dafi bei der Krote mit ihren trage 
reagierenden Muskeln auch die Leitungsgeschwindigkeit geringer ist. 
Wedensky 5) kónnte in einer eigenen Nachpriifung diese Angabe nicht be- 
statigen. Der Abhandlung von Carlson entnehme ich umstehende Tabelle.

’) Bulletins de 1’Academie Royale de Belgiąue, 2 ser., 47 (1879); Compt. rend. 
91, 239, 1880. — 2) Zeitsehr. f. Biol. 30, 317, 1894. — 3) Carlson u. Jenkin, Amer. 
Journ. of Physiol. 8, 251, 1903; Journ. of compar. Neurol. 14, 85, 1904; Carlson, 
Amer. Journ. of Physiol. 10, 401, 1904; 13, 217, 1904; 13, 351, 1905; 15, 136, 1906. 
— 4) du Bois-Beymond-Sachs: Untersuchungen am Zitteraal, Leipzig 1881,
S. 231. — 5) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1883, S. 310.

Die Leitungsgeschwindigkeiten im Neryen sind in dieser Tabelle alle auf 
gewóhnliche Art, d. h. unter Benutzung der Muskelkontraktion bestimmt. 
Wir werden sie spater noch erganzen um Werte, die lediglich auf Grund des
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Species

Muscle Nerve

Muscle
Contrac- 
tion time 
in seconds

Nerve
Ratę 

of the im
pulse in m

Próg.................. gastrocnemius 0,10 sciatic
(medullated)

27,00

Snake .................. hypoglossus 0,15 hypoglossus
(medullated)

14,004

Lobster (Homarus) adductor of forceps 0,25 ambulacral 
(non-medullated)

12,00

Spider crab . . . adductor of forceps 0,50 ambulacral 
(non-medullated)

6,00

Hagfish............... retractor of jaw 0,18 mandibular
(non-med ullated)

4,50

Squid (Loligo) . . mantle (fin) 0,20 mantle nerve
(non-medullated)

4,50

Limulus............... adductor of forceps 1,00 ambulacral 
(non-medullated)

3,25

Hagfish............... gili sac 0,45 Vagus
(non-medullated)

2,50

Octopus............... mantle 0,50 pallial
(non-medullated)

2,00

Sług (Limax) . . . foot 4,00 pedał
(non-medullated)

1,25

Sea hare . . < . .
(Pleurobran ch aea)

foot. 10,00 pedał
(non-medullated)

0,75

Sług (Ariolimax) . foot 20,00 pedał
(non-medullated)

0,40

Limulus............... heart 2,25 nerve plexus in heart
(non-medullated)

0,40

elektrischen Verhaltens des Neryen gewonnen wurden. Bei dieser Gelegenheit 
(vgl. Kap. VII, B, 2 ff.) werden wir auch die Abhangigkeit der Leitungsgeschwin
digkeit von der Temperatur unter anderen Umstanden diskutieren. Elektrisch, 
aber mit Hilfe der Aktionsstróme des Muskels, nicht des Neryen, wurde eine 
Bestimmung der Fortpflanzungsgeschwindigkeit durch Rietschel') auf Ver- 
anlassung Gartens yorgenommen. In ahnlicher Weise hat Piper2) die 
Fortpflanzungsgeschwindigkeit im motorischen Neryen des Menschen bestimmt. 
Er reizte den Nenus medianus einmal in ,der Achselhóhle und sodann in 
der Bicepsfurche; die entstehenden Aktionsstróme der Vorderarmmuskulatur 
leitete er zum Einthovensehen Saitengalyanometer ab. Er bekam den 
erstaunlich hohen Wert von 120 m in der Sekunde. Rietschel benutzte seine 
Methode unter anderem, um festzustellen, daB schon das Verweilen des Neryen 
in physiologischer Kochsalzlósung die Leitungsgeschwindigkeit yermindere. Die 
meisten Eingriffe auf den Neryen bewirken dies. Schon Valentin (1. c.) fand 
bedeutende Herabsetzung der Leitungsgeschwindigkeit an durch Ather nar- 
kotisierten Neryen. Popielski3) zeigte dasselbe fiir Cocain, und auch 
Fróhlich4), der den EinfluB von Narkose und Erstickung genauer unter-

') Pfliigers Arch. 92, 563, 1902., — !) Piper, Ebenda 124, 591, 1908; 127, 474, 
1909. — a) Zentralbl. f. Physiol. 10, 251, 1896. — 4) Zeitschr. f. allgem. Physiol. 3, 
455, 1904; vgl. Boruttau, Pfliigers Arch. 84, 350, 1901.
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suchte, hat das gleiche Ergebnis gefunden. Beim yertrocknenden Neryen 
nimmt nach Durig1) ebenfalls die Leitungsgeschwindigkeit ab, wenigstens 
solange man iibermaBige Reize vermeidet. Uber den EinfluB der Reizstarke 
auf die Fortpflanzungsgeschwindigkeit vgl. Kap. VII, B, 2.

2a) Leitungsgeschwindigkeit in sensiblen Neryen.
Zu den bisher betrachteten Untersuchungen, die den Zweck hatten, die 

Leitungsgeschwindigkeit des motorischen Neryen zu messen, gehóren nun auch 
eine Reihe von solchen, die sich zum Ziele setzten, gleiches fiir die sensiblen 
Neryen zu erreichen, indem man beim Menschen yerschieden weit yom Zentral
organ entfernte Hautstellen reizte und die Reaktionszeit maB. Obschon imMittel 
diese Untersuchungen ziemlich gut ubereinstimmen mit den Resultaten, die am 
motorischen Neryen gewonnen sind, und es auch hier Helmholtz gewesen 
ist, der den ersten grundlegenden Yersuch machte, so hat sich doch heraus- 
gestellt, daB diese Reaktionszeit je nach der Art der Reizung und nach yer
schiedenen Umstanden so stark schwanken kann, daB Versuche durch 
Applikation des Reizes an yerschiedenen Stellen bei weitem nicht diejenige 
Sicherheit fiir die Schlufifolgerungen erlauben, wie die zuerst erwahnten an 
motorischen Neryen.

Ich yerweise daher kurz fiir die alteren Versuche auf die Darstellung 
von Hermann; aus der neueren Literatur hebe ich noch die Untersuchungen 
Oehls2), Boekelmanns 3) und Kiesows4) heryor.

C. Stoffwechsel im Neryen.
1. Nachweis desselben durch Erstickung.

Zu den fundamentalen Eigenschaften des Neryen gehórt, wie in den letzten 
Jahren unter Verworns Leitung von H. y.Baeyer ’) gezeigt worden ist, auch 
ein gewisses Sauerstoffbediirfnis, wenigstens beim markhaltigen Froschneryen.

Da wir aus den Versucben von Bunge6) und Weinland7) wissen, daB es Tiere 
gibt, welche in sauerstofffreier Atmosphare existieren, die aber mit Neryen begabt 
sind, so erscheint es fraglich, ob auch fiir solche ein Bediirfnis nach freiem Sauer
stoff existieit; aber es ware ja sehr wohl móglich, daB hier andere Prozesse yor
handen sein miiBten, die das Sauerstoffbediirfnis wenigstens indirekt befriedigen. 
Auch ist es durchaus nicht ausgeschlossen, dafi intermediar bei dem GarungsprozeB 
der Ascariden Sauerstoff auftritt.

Rankę8) und Ewald9) hatten schon untersucht, ob Sauerstoff fiir die 
Versuche nótig sei. Dieselben fanden ein negatiyes Ergebnis. y. Baeyers 
Untersuchungsmethode bestand im wesentlichen darin, daB ein Teil des Neryen 
in eine kleine Gaskammer gelegt wurde, ahnlich wie bei dem spater noch zu 
erwahnenden Griinhagenschen Versuch, wo nun Wasserstoff und Stickstoff

’) Pfliigers Arch. 92, 293, 1902. — 2) Oehl, Arch. ital. de Biol. 17, 400, 1892. 
— 3) W. A. Boekelmann, Het pantokymographion en eenige darmee yenichte 
physiologische proeyen. Utrechter Dissert. 8. 58 8., 7 Taf. Delft, Grafe, 1894. — 
4) Zeitsehr. f. psychol. u. physiol. Sinnesorgane 35, 132 bis 133. — 6) Zeitsehr. f. allgem. 
Physiol. 2, 169, 1903; vgl. Fróhlich, Das Sauerstoffbediirfnis des Neryen, Ebenda 
3, 131, 1904; Baas, Pfliigers Arch. 103, 276, 1904; Fillie, Zeitsehr. f. allgem. 
Physiol. 8, 493, 1908 (w. d. K.J. — “) Zeitsehr. f. physiol. Chem. 8, 48, 1883/84; 
1-1, 318, 1890. — 7) Zeitsehr. f. Biol. 42, 55, 1901. — 8) Die Lebensbedingungen 
der Neryen. Leipzig 1868, W. Engelmann. — 9) Pfliigers Arch. 2, 142, 1869.
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durchgeleitet wurde. v. Baeyer legte besonders Sorgfalt darauf, diese Gase 
von Sauerstoff yollig frei zu machen, und setzte andererseits seine Unter
suchungen stundenlang fort. Das Resultat lautete konstant dahin, daB die 
Erregbarkeit des Neryen nach einigen Stunden ziemlich plótzlich ganz be- 
deutend sinkt, um nach wenigen Minuten durch Zulassung freien Sauerstoffis 
wieder die alte Hohe zu erreichen.

DaB die Erregbarkeit des Neryen nicht immer yollig Nuli wird, beruht 
auf unipolaren Wirkungen der Reizstróme. Ich selbst habe die Versuche 
unter Anwendung von elektrolytisch entwickeltem Wasserstoff wiederholt bzw. 
nachgepriift und sah den Neryen durch Beimengung yon elektrisch ent
wickeltem Knallgas sich wieder erholen ’)•

2. Kohlensaureentwickelung und Warmeproduktion.
Auf andere Weise ist es bisher nicht gelungen, einwandfrei darzutun, 

daB ein Stoffwechselvorgang im Neryen existiert. Waller hat geglaubt, aus 
gewissen Analogien der Einwirkung von Kohlensaure und yermehrter Tatigkeit 
auf Eigenschaften des Neryen schlieBen zu diirfen, daB im Neryen bei der 
Tatigkeit eine gesteigerte Kohlensaureentwickelung stattfindet. Doch konnte 
fiir den isolierten Froschischiadikus eine Kohlensaureausscheidung bisher 
uberhaupt nicht objektiy dargetan werden.

Zur Bestimmung der Stoffwechselyorgange in sehr kleinen Organen, auch im 
Neryen, hat Thunberg2) einen Mikro-Respirationsapparat konstruiert. Es war mit 
demselben móglich, die Tatsache der Kohlensaureentwickelung und des Sauerstoff - 
yerbrauches im Warmbluternerven festzustellen. Vorlaufig ist es aber noch nicht ge
lungen, den Mehryerbrauch fiir den tatigen Zustand darzutun.

Ferner ist es nicht móglich gewesen, etwa das Stattfinden thermischer 
Prozesse im Neryen zu erweisen3). Altere positive Angaben von Valentin4), 
Oehl6) und Schiff6) kommen hier nicht in Betracht, denn Schiff gibt nur 
sehr mangelhafte Angaben dariiber, wie es ihm gelungen sein sollte, die zahl- 
reichen Fehlerąuellen zu yermeiden, unter denen seine Nachfolger gelitten 
haben. Rolleston7), Boeck8), Stewart9) am markhaltigen Neryen, ich10) 
am marklosen yermochten einen solchen Nachweis nicht mit Sicherheit zu 
fiihren. Ich habe das Ergebnis so formuliert, daB ich gesagt habe, die durch 
den physiologischen Vorgang frei werdende Warme bei der Reizung des 
Neryen ist sicher kleiner ais die Joulesche Warme des Reizstromes.

Hervorgehoben muB werden, daB weder der mangelnde Nachweis yon 
Kohlensaure, noch der mangelnde Nachweis einer Warmeproduktion gegen 
das tatsachliche Stattfinden eines solchen Vorganges etwas Entscheidendes 
auszusagen yermógen. Bei gewissen Voraussetzungen iiber Anhomogenitat 
des Neryen kónnen beide Prozesse in fiir das elektrische und sonstige Verhalten

’) Vgl. A. Uchtomsky u. A. Dernoff, (unter Wedensky), Travaux de la 
Soc. Imp. des Naturalistes de St. Pćtersbourg 38 (1907). — l) Zentralbl. f. Physiol. 
18, 553, 1904; Skand. Arch. f. Physiol. 17, 74, 1905. — 3) Helmholtz, Arch. f. 
Anat. u. Physiol. 1848, S. 158; Heidenhain, Studien d. physiol. Inst. zu Breslau 4, 
250. — 4) Archiy f. pathol. Anat. 28, 1, 1863; Moleschotts Untersuchungen 9, 225, 
1865. — 5) Gaz. mód. de Paris 1866, p. 225. — 6) Arch. de physiol. 2, 157, 330, 1869; 
Arch. f. d. ges. Physiol. 1871, S. 231. — 7) Journ. of Physiol. 11, 208, 1890. — 8) Con- 
tributions a. 1’ótude de la physiol. du nerf. Dissert., Briissel 1893. — 9) Journ. of 
Physiol. 12, 409, 1891. — 10) lliinchner med. Wochenschr. 1895, Nr. 33. 
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des Neryen geradezu ais spezifisch anzusebenden Teilen von relativ gróBer 
Machtigkeit und gróBter Bedeutung sein.

BeziigHch der Warmeproduktion hat Garten’) die Móglichkeit erórtert, 
daB zwei Prozesse gleichzeitig im Neryen ablaufen, von denen der eine Warme 
entwickelt, der andere absorbiert, und dafi auf solche Weise eine durch 
Stoffwechsel bedingte Warmeproduktion durch den zweiten anderen ProzeB 
vóllig yerdeckt sein konnte.

3. Saurebildung im Neryen.
Negatiy sind bisher desgleichen alle Versuche gewesen, eine Sauerung 

des Neryen bei der Tatigkeit oder auch nur beim Absterben mit Sicherheit 
zu erweisen. Fiir diese Sauerung sind Funke2), Heynsius3), Rankę4) 
und Gscheidlen5 6) eingetreten, wahrend LiebreichG) und Heidenhain7) 
sie bestritten.

'). Beitr. z. Physiol. d. marklosen Neryen, S. 53. Jena 1903, — 2) Ber. d. Sachs.
Akad. 1859, S. 161; Arch. f. Anat. u. Physiol. 1859, S. 835; Zentralbl. f. d. med.
Wiss. 1869, S. 721. — s) Nederlandsche Tiydschrift voor geneeskunde 1860. — 4) Die 
Lebensbedingungen der Neryen, S. 1, Leipzig 1868; vgl. auch Zentralbl. f. d. med.
Wiss. 1868, S. 769 u. 1869, S. 97. — s) Arch. f. d. ges. Physiol. 8, 171, 1874. —
6) Tagebl. d. Naturforscheryers. zu Frankfurt 1867, 8. 73. — 7) Studien d. physiol.
Inst. zu Breslau 4, 248, Leipzig 1868; vgl. auch Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1868,
S. 833. — 8) Journ. of Physiol. Proc, of the physiol. Soc. 32, 37, 1905. — 9) Unter
suchungen d. physiol. Inst. d. Univ. Heidelberg 3 (Heft 1 u. 2), 149. — 10) Journ.
of Physiol. 28, 197, 1902. — n) Vgl. Hermanns Handbuch d. Physiol. 2 (1), 122.
— 12) Abhandl. d. Bayer. Akad. 8, 549, 1858; Fontana sah schon, daB die nach
ihm benannte Banderung sich nicht anderte, Abhandl. iiber das Viperngift, S. 354,
Berlin 1787. — *3) Comparatiye Electro-Physiology, New York, Bombay u. Calcutta 
1907, Chap. 35, p. 530.

Macdonald8) hat Froschischiadici langere Zeit gereizt und sie mit 
Neutralrot gefarbt. Den nach ihm alkalischen Achsenzylinder der Kaltfrósche 
yermochte er nicht in einen sauren iiberzufuhren.

Beim marklosen Nervus olfactorius des Hechtes kamen Kiihne und 
Steiner9) zu dem Resultat, daB die eigentliche Neryenfaser selbst lebend 
schwach sauer reagiere und daher der deutlich blaue Fleck, den der móglichst 
von alkalischer Lymphe gesauberte Nery auf yiolettem Lackmuspapier gibt, 
weniger deutlich wird, wenn man den Neryen zerreibt. Ausdriicklich heben 
sie heryor, daB die Reaktion weder durch Reizung noch durch zwei- bis drei- 
tagiges Aufheben im feuchten Raume sauer werde.

Brodie und Halliburton10 *) sahen nach langerer Reizung des Milz- 
neryen des Hundes keine saure Reaktion auftreten.

Beim Nervus olfactorius konstatieren Kiihne und Steiner eine sichtbare 
Absterbeerscheinung, namlich eine Triibung, „der glashelle, oder wie man 
sagt, graue Nery wird weiB“. Beim markhaltigen Froschischiadicus hat man 
sichtbare mortale Veranderungen nicht mit Sicherheit nachweisen kónnen11).

D. Sonstige Yersuche, Verauderungen im Neryen bei der Tatigkeit 
zu erkennen.

Harless12) hat ohne Erfolg untersucht, ob der erregte Nerv eine And erung 
seiner Langenausdehnung zeige; zu einem scheinbaren positiyen Ergebnis ist 
Bose13) gekommen; er zeigte, daB allerdings nui- bei direkter Durchstrómung 
einer langeren Nervenstrecke und bei starken Beizen der Nerv Kontraktionen zeigen 
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konne, die eine gewisse Ahnlichke.it mit Muskelkontraktionen darbieten. Nach 
Waller1) handelt es sich dabei infolge der freiwerdenden Jo ule sehen Warme um 
Hitzekontraktionen (vgl. den folgenden Abschnitt). Immerhin erscheint es bemerkens- 
wert, daB Anwendung yon Ammoniak und anderen Agenzien diese Kontraktionen, 
die mit der Tatigkeit des Neryen und mit dem Leben desselben im Prinzip nichts 
zu tun haben, zum Verschwinden bringt bzw. schwacht. Auf Erwarmung durch 
Joulesche Warme beruhen dann ferner gewisse Bewegungserscheinungen, die man 
bei mikroskopischer Betrachtung wahrnimmt. Engelmann2) sah die dunkeln 
geraden Rander der Easer unregelmafiig wellig werden. „Die Markscbeide stiilpt 
sich an mehr oder minder zahlreichen Stellen nach innen zu ein, zeigt kleine, lang
sam wachsende Verdickungen, Ansatze zur Falten- und Schleifenbildung. Zuweilen 
sinkt das Lumen der Easer (der Achsenzylinder) deutlich und fast ruckweis ein 
wenig zusammen, wobei die Markschicht faltig und — so scheint es wenigstens 
mitunter — dicker wird." Ob mit dieser Beobachtung von Engelmann die nur 
ais yorlaufige Mitteilung erschienene Notiz von Kronthal3) in Beziehungen 
steht, daB bei einem Neryen, der unter EinfluB des unterbrochenen Stromes flxiert 
wurde, die Fibrillen des Achsenzylinders nicht wie gewóhnlich ais gerade Faserchen, 
sondern in regelmaBigen kleinen Wellen geformt erscheinen, muB ich dahingestellt 
sein lassen.

Negatiy war der Versuch von Gross4), mit Hilfe des Exnerschen Mikro- 
refraktometers eine Anderung des Brechungsindex der Neryenfaser bei elektrischer 
Reizungfestzustellen. Dariiber, ob es Bethe gelungen ist, die Erregungen farberisch 
darzustellen, wie Cohnheim5) will, vgl. Kap. XIII, J. iiber elektrische Wider- 
standsanderung bei der Erregung vgl. Kap. XIII, E.

III. Chemie der Nerven.
Fiir die chemische Zusammensetzung der peripheren Neryen yerfiigen 

wir nur iiber wenige zuyerlassige Analysen. Die meisten Kenntnisse yer- 
danken wir Untersuchungen iiber Zentralorgane, speziell natiirlich der weiBen 
Substanz derselben. Nun sind aber keineswegs weiBe Substanz und periphere 
Neryen identisch. So hat Halliburton 6) Wasser und Trockensubstanz und 
den prozentigen EiweiBgehalt der letzteren beim Menschen, Affen, Hunde und 
bei der Katze untersucht und gibt (1. c.) folgende Tabelle:

Wasser Trockensubstanz
EiweiBstoffe der 
Trockensubstanz

Proz.

Graue Substanz.................. 83,5 16,5 51
WeiBe Substanz.................. 70,0 30,0 33
Cerebellum.......................... 80,0 20,0 42
Gesamtruckenmark .... 71,6 28,4 31
Halsmark............................. 72,5 27,5 31
Brustriickenmark............... 69,7 30,3 28
Lendenmark...................... 72,6 27,4 33
N. ischiadicus...................... 61,3 38,7 29

’) Journ. of Physiol. Proc, of the physiol. Soc. 37, 18, 1908. — 2) Pfliigers 
Arch. 5, 31, 1872. — 3) Zentralbl. f. Physiol. 7, 5, 1893. — 4) Pfliigers Arch. 46, 
56, 1890. — 5) Zentralbl. f. Neryenheilkunde u. Psychiatrie, XXVII. Jahrg., S. 117 
(120). — 6) Asher-Spiro, Ergebn. d. physiol., IV. Jahrg., S. 29; vgl. Derselbe, 
The Croonian Lectures on the Chemical Side of neryous Actiyity, London 1901. 
Neuere Angaben iiber den Wassergehalt yerschiedener Neryen siehe bei Alcock 
u. Lynch, namentlich iiber den Unterschied bei markhaltigen und marklosen Nerven 
Journ. of Physiol. 36, 98, 1907 bis 1908 (w. d. K.).

Ahnlichke.it
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Ob die Zahlen wenigstens fiir die weiBe Substanz und fiir die Neryen 
untereinander ahnlicher werden, wenn man auf fettfreie bzw. atherextraktfreie, 
frische Substanz rechnen wiirde, laBt sich aus dem yorliegenden Materiał 
leider nicht entnehmen. Immerhin gewahren die hauptsachlichen ausgefiihrten 
Untersuchungen wenigstens einen gewissen Anhalt fiir die Beurteilung der 
Zusammensetzung auch der peripheren Neryen.

Bezuglich der letzteren liegt eine Analyse von Josephine Cheyalier1) 
vor. Dieselbe gibt fiir die Zusammensetzung des Nerwus ischiadicus des 
Menschen die folgende Tabelle:

Frische 
Nervensubstanz

Proz.

Getrocknete 
Nervensubstanz 
nach Abzug des 

Glutins

Proz.

Getrocknete Nerven- 
faser nach Abzug des 
Glutins und der Fett

sauren (ais Olein 
berechnet) 

Proz.

Glutin........................................ 12,19 _
EiweiBstoffe............................. 3,63 16,89 36,80
Neurilemm und andere in ver-

diinnter Na OH losliche Sub-
stanzen................................. 0,39 1,90 4,04

Neurokeratin............................. 0,30 1,40 3,07
Cerebrin..................................... 5,18 11,30
Lecithin..................................... 17,17 14,80 32,57
Cholestearin............................. 5,61 12,22
Fettsauren.............................  . 54,18 —
Wasser und Verlust............... 66,28 — —

Summa 99,96 99,96 100,00

Halliburton gibt ais organische Bestandteile die folgenden an: Proteinę, 
ein Nuclein, Neurokeratin (aus dem Stiitzgewebe), phoBphorhaltige Fette 
(Lecithin, Kephalin usw.), Cerebrin oder Cerebroside, Cholestearin, Gelatine 
(Collaga) und Mucin, herriihrend von anhangendem Bindegewebe, und 
Extraktivstoffe 2).

Der groBe Gehalt an Lecithin, Cerebrin, Cholestearin usw. hat mbglicher- 
weise mit dem Prinzip der isolierten Leitung in den markhaltigen Nerven- 
fasern etwas zu tun. Vielleicht helfen diese Substanzen auch, die semi- 
permeablen Membranen — oder in der Sprache friiherer Anschauungen 
— die elektromotorisch wirksamen Grenzflachen bzw. Grenzschichten 
formieren.

Unter diesen Umstanden sind Versuche, den Gehalt an einzelnen Stofien 
oder Stoffgruppen, die zur Klasse dieser Gehirn- bzw. Nervenlipoide gehbren, 
zu bestimmen, besonders zu begriiBen, wenn auch die Zuyerlassigkeit der

') Zeitschr. f. physiol. Chem. 10, 97, 1886. — 2) Aus der seit der zitierten 
Abhandlung Halliburtons erschienenen Literatur hehe ich bezuglich dieser 
Stoffe heryor: E. Posner u. J. W. Gies, Journ. biol. Chem. 1, 59, 1905; H. Thier- 
felder, Zeitschr. f. physiol. Chem. 46, 518, 1905; Rosenheim u. Tebb, Journ. 
physiol. London 36, 1, 1907. Uber eigentumliche Schwefelyerbindungen berichtet 
W. Koch, Zeitschr. f. physiol. Chem. 53, 496, 1907; vgl. Halliburton, Biochemistry 
of Neryous tissues, folia neuro-biol. 1, 38, 1908 (w. d. K.).
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Methoden noch sehr viel zu wiinschen iibrig laBt. In der oben mitgeteilten 
Tabelle von Chevalier liegt ja bereits ein erster Versuch vor. A. Noll* 1) 
hat es unternommen, Liebreichs Protagon quantitativ im Gehirn und Neryen 
zu bestimmen. Fiir den Nervus ischiadicus des Menschen gibt er 7,47 Proz. 
an. Noll halt dieses Protagon fiir einen einheitlichen Korper. Aus der 
neueren Literatur geht heryor, daB es sich um ein Gemenge handeln durfte2).

l) A. Noll, Zeitschr. f. physiol. Chem. 27, Heft 4/5, S. 370, 1899; vgl. Zentral- 
hlatt f. Physiol. 13, 381, 1899. — 2) Vgl. Literatur bei Halliburton, 1. c. 1908; 
man sehe auch R. A. Wilson u. W. Cramer, Quarterly Journ. of exper. Physiol.
1, 97, 1908 (w. d. K.). — 3) Fr. Falk, Biochem. Zeitschr. 13, 153, spez. 170, 
1908. — “) 1. c., p. 165. — 5) Thudichum, Chem. Konstitution des Gehirns des 
Menschen und der Tiere. Tiibingen 1901.

Mehr Vertrauen scheint der Versuch von Fr. Falk3) zu yerdienen, auB 
dem gesamten Benzolextrakt die Hauptgruppen ąuantitatiy zu trennen. Er 
erhielt an Extrakt: beim marklosen Neraus splenicus des Rindes 11,51 Proz. 
der Trockensubstanz, beim markhaltigen Nervus ischiadicus des Menschen 
46,59 Proz. Er gibt die folgende Tabelle fiir die Zusammensetzung dieses 
Atherextraktes:

Marklose Fasern
Gesamtextraktmenge = 11,51 Proz.

Markhaltige Fasern 
Gesamtextraktmenge = 46,59 Proz.

• in Prozenten des Gesamt- in Prozenten des Gesamt-

Substanzen
extrakts extrakts

aus Blei- aus Blei-
direkt bzw. Chlor- direkt bzw. Chlor-

ge- cadmium- Summę ge- cadmium- Summę
wonnen yerbindung wonnen yerbindung

berechnet Proz. berechnet Proz.

Cholesterin . . 47,0 _ 47,0 25,0 _ 25,0
Kephaline . . 7,5 16,2 23,7 12,4 — 12,4
Cerebroside . . 6,0 — 6,0 18,2 — 18,2
Lecithine . . . — 9,8 9,8 — 2,9 2,9

Summę — — 86,5 — — 58,5

Das Nahere selie man in der Abhandlung selbst! Von den Lipoiden 
des Neruus ischiadicus sagt Falk4), daB die Anwesenheit von Cholestearin, 
von Cerebron, von Kephalin, von Lecithin, sowie von einer Reihe nicht naher 
definierbarer Cerebroside und Phosphatide zum Teil ais sichergestellt, zum 
Teil ais hochst wahrscheinlich angenommen werden muB. Heryorzuheben 
ist, daB qualitativ kein Unterschied in der Zusammensetzung des Benzol- 
extrakts der marklosen und der markhaltigen Fasern besteht. In den mark
losen Fasern iiberwiegen die Phosphatide, in den markhaltigen die Cere- 
broside. Nicht das Lecithin, sondern Thudichums5) Kephalin bilden das 
II auptphosphatid.

Unter den Extraktivstoffen befinden sich kleine Mengen solcher, die wir 
auch sonst im Tierkórper nachzuweisen yermbgen, doch sind dieselben mit 
Sicherheit nur im Zentralneryensystem, nicht in den peripheren Neryen nach- 
gewiesen. Gefunden wurden Kreatin, Kreatinin, Xantinkórper, Harnsaure, 
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Harnstoff, Inosit und Milchsaure. Die letztere ist mit Riicksicht auf die 
Theorie des Ruhestromes yielleicht einer der besonders wichtigen Bestandteile 
der Neryen.

Eine sichere Beziehung zwischen funktionellen Zustanden des Neryen 
und seiner chemischen Zusammensetzung wurde nach zwei Richtungen 
namentlich durch Halliburton und seine Mitarbeiter festzustellen yersucht. 
Einmal bemiihten sich dieselben, Spaltungsprodukte des Lecithins im Neryen- 
gewebe, in der Cerebrospinalflussigkeit und im Blute nachzuweisen. Es 
handelt sich yornehmlich um das Cholin, die im Lecithin vorhandene Base, 
und sodann handelt es sich um die Beziehungen der EiweiBstoffe des Neryen 
zum Erlóschen seiner physiologischen Funktionen und gewisser physikali- 
scher Erseheinungen bei der Erwarmung.

Was die ersten Untersuchungen vorkommenden Cholins betrifft, so 
wollen Halliburton und seine Mitarbeiter dasselbe yermehrt bzw. uberhaupt 
erst in nachweisbaren Mengen gefunden haben, sowohl im Blute, in Krankheits- 
fallen beim Menschen, wie bei Dementia paralytica, ais auch namentlich 
in degenerierten Nerven. Leider sind die Mengen, um die es sich handelt, 
so klein, daB der chemische Nachweis (Darstellung durch die Cholin- 
Platinchloridverbindung) kaum geniigende Garantieen fiir die sichere Ab- 
schatzung der quantitativen Schwankungen bietet und zum Tieresperiment 
gegriffen werden muBte. — Cholin bewirkt namlich unmittelbar nach seiner 
Injektion eine Herabsetzung des Blutdruckes, die ausbleibt bzw. einer kleinen 
Erhóhung Platz macht, wenn man die Tiere mit Atropin vergiftet. Es kann 
daher nicht wundernehmen, wenn die Halliburtonschen Behauptungen 
iiber die Vermehrung des Cholins im Neryen und Blut in den erwahnten 
Zustanden scharfe Kritiken heryorgerufen haben ■)• — Nach meiner Auf
fassung lassen die Resultate der englischen Forscher aber hóchstens den 
SchluB zu, daB, wenn infolge irgendwelcher degeneratiyer Prozesse Lecithin 
im Neryengewebe yerschwindet, man Cholin in dem betreffenden Organismus 
nachzuweisen yermag. Ein RiickschluB von hier aus auf normale Beteiligung 
der Lecithine usw. bei der Stoffwechseltatigkeit des Neryen erscheint mir 
sehr bedenklich, wenn es auch nicht móglich ist, das Gegenteil zu erweisen.

Speziell die Uberlegungen Wallers2), obschon sie sich fiir die Wissen- 
schaft sehr fruchtbar erwiesen haben, indem sie z. B. den AnstoB gaben zu 
einem erneuten Studium des Verhaltens markloser Neryen, diirften doch vor- 
laufig kaum ais hinreichend gestiitzt gelten kónnen. Waller dachte sich 
namlich, die yermeintliche Unermiidbarkeit des Neryen beruhe auf raschem 
Ersatz des im Achsenzylinder zerstórten Materials seitens der markhaltigen 
Hiille, wobei Waller der Kohlensaure eine schwer yerstandliche Rolle ais 
Baustein der Marksubstanzen zuschrieb.

') Literatur bei Halliburton, 1. c. Vgl. Ergebn. d. Physiol., 1. c.; ferner 
Derselbe, Folia Neuro-Biol. 1, 43, 1908 (w. d. K.). Der chemische Nachweis des 
Cholins erscheint nach diesen Ausfiihrungen einwandsfrei. Man sehe auch: 
Kajiura, Quarterly Journ. of exper. Physiol. 1, 291 f., 1908 (w. d. K.). Doch 
kommt auBer dem Cholin noch mindestens eine andere unbekannte Basis vor.
K. Bauer will neuerdings (w. d. K.) die Menge des Trimethylamins bei degenera- 
tiven Neryenkrankheiten im Harn yermehrt gefunden haben (Hofmeisters Beitrage 
11, 502). — 2) Waller, Brain 23 (8. Febr. 1900).
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Einwandfrei erscheint der Nachweis H alliburtons, daB das Lecithin 
im degenerierenden Neryen rasch yerschwindet und die degenenerten Neryen- 
strecken dementsprechend einen geringen Phosphorgehalt, schlieBlich Nuli, 
gegeniiber dem normalen (1 Proz.) erkennen lassen.

Sehr interessant und in ihren Resultaten gesicherter sind die Versuche, 
welche derselbe Autor im Yerein mit Brodie1) iiber die Beziehung der 
Gerinnbarkeit der NeryeneiweiBstoffe bei den yerschiedenen Temperaturen 
angestellt hat.

*) Brodie u. Halliburton, Journ. of Physiol. 31, 473 f., 1904, u. Journ. of 
Physiol., Proceed. 30, VIII, 1904. — s) Harless, Zeitsehr. f. rat. Med., Ser. III, 8, 
122 bis 184, 1860. — 3) Proc. Roy. Soc. 71, 264, 1903.

Schon in der Mitte des yorigen Jahrhunderts hatte Harless2) in einer
spater nur wenig gewiirdigten Arbeit

Langenanderung des Froschischiadicus bei 
steigender Temperatur nach Brodie und 

H alliburton.

die ersten grundlegenden Versuche auf 
diesem Gebiete unternommen. Er 
zeigte, daB die Temperaturen, bei denen 
der Froschnery seine Erregbarkeit yer
liert, zusammenfallen mit einer auf- 
fallenden physikalischen Yeranderung 
des maBig gespannten Neryen — er 
yerkiirzt sich! — Harless yerfolgte 
diese Verkiirzung mit messenden Vor- 
richtungen bis zu den hóchsten Tem
peraturen hinauf und fand yerschiedene 
solcher merkwiirdiger Temperatur- 
punkte. — Halliburton und Brodie 
haben im wesentlichen diese alten Yer
suche nur bestatigen konnen, wobei sie 
sich aber feinerer Hilfsmittel fur die 
Untersuchungen der Langenyerkiir- 
zung bedienten. Nach ihnen zeigte der

Froschischiadicus bei allmahlicher Erwarmung das durch die obige Kurve 
wiedergegebene Verhalten (Fig. 136).

Die Yerkiirzung zwischen 63 und 65° beruht nach den Autoren auf dem 
Vorhandensein des Bindegewebes. Die iibrigen Yerkiirzungen bei 70 bis 75, 
56 bis 60, 46 bis 51 und 36 bis 42° beruhen auf der Gerinnung vier ver- 
schiedener EiweiBkorper, yon denen einer, der bei 40° gerinnende, dem Frosch
neryen eigentiimlich ist, wahrend die anderen, ais Neuroglobulin w und 
Neuroglobulin unterschieden, auch beim Saugetierneryen nachweisbar sind. 
Physiologisch wichtig ist dabei der Gerinnungspunkt des am friihesten ge- 
rinnenden EiweiBkórpers, wobei zu beachten ist, daB der Gerinnung ein 
Stadium der Opaleszenz yorausgeht, dem der Um stand entspricht, daB bei 
langerem Erwarmen ein Nery schon eher abstirbt ais bei raschem.

Die folgende Tabelle Halliburtons, der dabei die Resultate Alcocks 3) 
iiber die Auslóschung der elektrischen Erregbarkeit des Neryen in hoherer 
Temperatur yerwendete, ist in dieser Richtung sehr instruktiy.

Herrik fand beim Froschischiadicus die Temperaturgrenze bei 47° (Herrik, 
Amer. Journ. Physiol. 4, 301, 1901). v. Miram (unter Leitung von v. Kries) fand 
die tódliche Temperaturgrenze fiir den Froschischiadicus ebenfalls erheblich hoher
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und. ist der Meinung, daB sie „eher mit der Gerinnungstemperatur des zweiten, 
bei der nachst hóheren Temperatur gerinnenden EiweiBkorpers zusammenfallt11 
(v. Miram, Engelmanns Arch. 1906, S. 542).

Auslbschung der 
elektrischen 
Erregbarkeit 
im Neryen 
(Alcock)

C°

Gerinnungspunkt des 1. EiweiBkorpers 
oder 1. Stufe der Warmeyerkiirzung
Opaleszenz oder 

Beginn der 
Kontraktion

C°

Flockenbildung 
oder Kontraktion 

ist deutlich
C°

Frosch.......................... 40 35 39—40
Saugetier...................... 48—49 43—44 47—49
Vogel............................. 53 47—48 53

Recht wenig wissen wir iiber die Zusammensetzung der Neryenasche 
oder selbst der Gehirnasche — eine Liicke, die um so empfindlicher ist, ais 
den anorganischen Ionen von einer Reihe von Forschern eine pradominierende 
Rolle bei der Entstehung der elektromotorischen Erscheinungen des Neryen 
zugeschrieben wird. A. B. Macallum t) hat bemerkenswerte, von Mac- 
donald* 2) widersprochene Angaben beziiglich der Verteilung der Kaliumsalze 
und Chloride iiber die einzelnen Bestandteile der Neryenfasern gemacht. Wir 
wissen aber z. B. durchaus nicht, ob in derAsche des Neryen Kalisalze iiber- 
haupt pradominieren 3).

') Journ. of Physiol. 32, 95, 1905; Proc. Roy. Soc. London 77 A, 165. —
2) Journ. of Physiol. 32, Proc, physiol. p. 7, 37, 61; Journ. physiol. London 35, Proc.
Phys. Soc. 1907, p. XXXVIII; Zentralbl. f. Physiol., PhysiologenkongreB Heidelberg 21, 
493, 1907. — 3) Alcock u. Lynch [Journ. of Physiol. 36, 101, 1907/1908 (w. d. K.)] 
fanden im marklosen und markhaltigen Neryen nahezu denselben Chlorgehalt, etwa 
0,23 Proz., und widersprachen energiach den Schluhfolgerungen von Macallum 
u. Menten, 1. c. — 4) Abhandlung iiber das Viperngift, Ubersetzung, S. 362. 
Berlin 1787. Zitiert nach Hermann.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

IV. Die nicht-elektrische Nervenreizung 
und die Beeinflussung des Nerven durch yerschiedene 

Umstande, mit AusschluB der elektrischen.

A. Mechanische Reizung sowie Beeinflussung der Nerven durch 
mechanische Umstande.

Schon oben erwahnten wir leichtes Klopfen auf den Neryen ais eine 
Methode, denselben zu reizen; sicher tritt eine solche Reizung ein bei plótz- 
licher Durchschneidung, bei Quetschung oder Umschnurung des Neryen. 
Zwar behauptet Fontana4), dafi man bei rascher Durchschneidung mit der 
Hand mittels eines scharfen Messers unter Umstanden eine Zuckung des 
Muskels nicht eintreten sehe, doch ist meines Wissens diese Angabe von 
anderer Seite nicht bestatigt worden und mochte ich die Tatsache gerade fiir 
den Fali sehr rascher Durchschneidung entschieden bezweifeln. Wir haben 
namlich allen Grund, anzunehmen, dafi der dabei in sehr kurzer Zeit ent- 

52
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stehende Demarkationsstrom den Nerven wirksam reizt, wie denn uberhaupt 
jede Art der mechanischen Reizung im Grunde genommen vielleicht nur eine 
elektrische ist, indem sie stets zur Entwickelung von zum Teil reparablen 
Ruhestrómen Veranlassung gibt. Die mit der Hand ausgefiihrte mechanische 
Reizung eignet sich nur in sehr bescheidenem Umfange zur Erreichung eines 
Tetanus des Nerymuskelpraparates. du Bois-Reymond1) war der erste, 
der ein Instrument zu dieser Reizungsart konstruierte. Er benutzte ein 
Zahnradchen, das in der Langsrichtung iiber den Neryen gefiibrt wurde und 
den Zweck hatte, immer neue Stellen des Neryen zu zerąuetschen und dadurch 
den Muskel in Tetanus zu versetzen. ZweckmaBiger war der Versuch von 
Heidenhain2), den Wagnerschen Hammer zur Reizung zu verwenden. 
Auf diese Weise war es móglich, bequem yon einer Nervenstelle aus einen 
kraftigen Tetanus zu erhalten, wenn auch der Nery dadurch in kurzer Zeit 
zerklopft wurde. Ein zweiter Tetanomotor Heidenhains3) diente dazu, tief 
liegende Neryen bei Vivisektionen reizen zu kónnen. Dem Heidenhainschen 
ahnlich war Wundts4) Tetanisator. Ihm folgte Tigerstedt 5) mit dreiAppa- 
raten fiir mechanische Reizung. Bei dem ersten handelte es sich um den Anker 
eines Elektromagneten, der aus variabler Hohe auf den Neryen fiel und ledig- 
lich fiir Einzelreizung bestimmt war. Beim zweiten fiel ein Hebel herunter, 
der ebenfalls elektromagnetisch gehalten war und dessen Schwere geandert 
werden konnte. Der dritte Apparat war ahnlich dem Wundtschen. Weitere 
Apparate wurden konstruiert von Hallsten6), Kronecker7) und Pio
trowski8). Eine eigene Art, den Neryen mechanisch zu reizen, riihrt von 
Langendorff9) her. Langendorff befestigte mit Hilfe einer Schnur den 
Neryen an einer schwingenden Stimmgabel und spannte jetzt mit der Hand 
den Neryen an. Langendorff faBte diese Reizung ais rhythmischeDehnung auf.

') du Bois-Reymonds Untersuchungen 2, 517. — 2) Heidenhain, Neue Methode: 
Motorische Neryen auf mechanischem Wege zu tetanisieren, physiologische Studien. 
Berlin 1856. — 3) Moleschotts Untersuchungen 3, 124, 1857. — 4) Wundt,
Untersuchungen zur Mechanik der Neryen 1, 196. Erlangen 1871. — 5) Tiger
stedt, Studien uber mechanische Neryenreizung, Helsingfors 1880; Ein Apparat 
zur mechanischen Neryenreizung, Zeitschr. f. Instrumentenkunde, Marz 1884; Zur 
mechanischen Neryenreizung, Beitr. z. Physiol.; Carl Ludwig, Zu seinem 70. Ge- 
burtstag, Leipzig 1887. -—• 6) du Bois-Reymonds Arch. 1881, S. 90. — 7) Kronecker, 
Methoden der Physiologie, Festgabe zum ersten PhysiologenkongreB. — 8) du Bois- 
Reymonds Arch. 1893, S. 273; vgl. Urano, Zeitschr. f. Biol. 50, 471, 1908. — 
’) Arch. f. d. ges. Med. 1882. ■— 10) Zeitschr. f. Biol. 31, 148, 1895. — n) Ebenda 
38, 291, 1899.

Alle diese betrachteten Methoden wurden von v. Uexkiill10) einer ein- 
gehenden Kritik unterzogen und die mechanischen Reizmethoden durch zahl- 
reiche neue Arten yermehit. 14 Modifikationen wurden von ihm eingehend 
auseinandergesetzt und mehrere Apparate beschrieben, von denen er ais 
besten den Neurokinet11) empfiehlt. Bei demselben wird ein Elfenbeinhebel- 
chen plótzlich durch StoBen erschuttert. Die Erschiitterung wird herbei- 
gefuhrt dadurch, daB das durch eine Feder in Bewegung yersetzte Stabchen 
plótzlich durch ein Widerlager gehemmt wird. Auf die Spitze des Elfenbein- 
stabchens wird ein kurzes Stiick des Neryen der Lange nach aufgelegt, man 
laBt ihn dann ein paar Minuten liegen, bis er leicht angetrocknet ist und 
durch die Erschiitterung nicht mehr abfliegt. Wie y. Uexkiill gezeigt
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hat, findet die Reizung innerhalb l/600 Sekunde nach Beginn der StoB- 
wirkung statt.

*) Apparate dazu sehe man bei v. Uexkull, Zeitsehr. f. Biol. 31, 156, 1895. 
— 2) Pfliigers Arch. 83, 38, 1901. — a) Bethe, Allgem. Anat. u. Physiol. d. Neryen
systems, S. 257 f. Leipzig 1903. — 4) du Bois-Reymonds Arch. 1883, S. 161.

’ 52*

Langere Zeit nimmt dagegen die Reizwirkung in Anspruch, wenn der 
Nery nach einer Kompression plotzlich entlastet wird, was ebenfalls eine Art 
mechanischer Neryenreizung darstellt1).

v. Uexkii 11 war der Meinung, daB gleichmaBige Schwingungen ais solche den 
Neryen nicht erregen, da es ihm gelang, ohne solche Erregung den Neryen uber 
ein schwingendes Signal zu briicken. Dagegen geschah dies wohl, wenn die 
Schwingungen plotzlich einsetzten. Er kam daher zu dem Schlusse: „Alle die
jenigen Schwingungen wirken auf den Neryen erregend, die so schnell(?) sind, daB 
ihnen die Masse des Neryen infolge ihrer Tragheit in gróBerer Ausdehnung nicht 
zu folgen yermag. Ist diese Tragheit einmal iiberwunden und eine gróBere Strecke 
des Neryen in Schwingungen geraten, so wirken die nun weiter zugefiihrten 
Schwingungen gleicher Ordnung nicht mehr ais Reize. — Suchen wir jetzt nach 
einem anschauliehen Ausdruck fiir diese Regel, so gibt ein Gelatinestreifen am 
besten wieder, was wir suchen. Dieser erfahrt leicht durch einmalige. Schwingungen 
Spriinge oder Risse, die wieder yerschwinden. Andauernde gleichartige Schwin
gungen haben dagegen keine Kontinuitatstrennungen zur Folgę."

Trotzdem glaubt v. Uexkull, dafi es sich bei der mechanischen Reizung 
doch um etwas anderes handelt, ais bei der elektrischen, wenn man auch die 
Móglichkeit auftretender Kontinuitatsverletzungen nicht aus dem Auge yer- 
lieren darf.

Stetige langsame Kompressionen an einer Neryenstelle brauchen den 
Neryen nicht zu erregen und erregen ihn gewóhnlich auch nicht; dagegen 
hat die Kompression einige sonet sehr beachtenswerte Folgen. Zunachst 
wirkt sie ahnlich wie eine lokale Narkose des Neryen (ygl. Kap. XII), indem die 
Leitung der Erregung gestórt, schlieBlich aufgehoben wird. Beschrankt man 
die Kompression auf eine móglichst kleine Stelle, wie es von Ducceschi2) 
und Bethe3) geschehen ist, so wird der Nery an dieser Stelle sehr stark ver- 
diinnt. Das Mark und auch der Inhalt des Achsenzylinders wird von der 
KompressionsBtelle zur Seite gedrangt, ja es kann nach Bethe der Quer- 
schnitt des Achsenzylinders hierbei im Yerhaltnis von 218 : 1 yerkleinert 
werden. Der markhaltige Froschnery wird hierbei durchsichtig. Nach 
Bethe betrifft die Abnahme die Perifibrillarsubstanz; dieselbe kann nahezu 
yerschwinden und Bethe benutzt diese zur SchluBfolgerung, daB die Nerven- 
fibrillen das allein leitende Element sind (vgl. S. 795 u. Kap. XI, D). Bei etwas 
weitergehender Kompressionfarben sich nach Bethe die Fibrillen blasser, wahr
scheinlich weil nach ihm die lockere Bindung der Fibrillensaure an die Fibrillen 
durch den Yorgang gesprengt wird (?). Die Belastung, die erforderlich ist, 
um einen Neryen leitungsunfahig zu machen, hangt sehr von der Methode ab. 
Sie ist selbstverstaudlich groBer, wenn der Nery breit gedriickt wird. So 
brauchte Zederbaum4) bis zu 100 g, um die Undurchgangigkeit zu er- 
reichen, wahrend das nótige Gewicht bei Ducceschi und Bethe bei eng- 
begrenzter Kompressionsstelle nur 50 g betrug.

Bei der Kompression soli sich ein Unterschied zwischen motorischen 
und sensiblen Neryen ergeben, wobei die einen Autoren friiher die motorischen,
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die anderen friiher die sensiblen ihre Funktionstatigkeit einstellen sahen. 
Die widersprechenden Behauptungen sind wichtig fiir die Frage nach der 
Einerleiheit oder Verschiedenheit der Vorgange in anatomisch mit unseren 
jetzigen Hilfsmitteln nicht sicher zu unterscheidenden Neryenfasern. Wahrend 
Łiideritz1) an Kaninchen zuerst die motorischen, dann die sensiblen Neryen
fasern leitungsunwirksam werden sah, kamen Efron2), Zederbaum (1. c.), 
Ducceschi (1. c.) beim Frosch zum umgekehrten Resultat. Falls es nicht 
gelingt, das Resultat in dem einen oder anderen Sinne durch Beobachtung 
der elektrischen Strome mit den modernen Hilfsmitteln zu yerifizieren, sind 
die Beobachtungen fiir die Konstruktion eines Unterschiedes zwischen afierenten 
und efferenten Fasern wenig beweiskraftig (vgl. die folgende Seite).

’) Zeitschr. f. klin. Med. 2, Heftl. Berlin 1881. — 2) Pfliigers Arch. 36, 467, 
1885. — 3) AuBer den im Text bereits erwahnten Autoren sehe man Harless, 
Abhandl. d. Bayer. Akad. 8, 581, 1858; Zeitschr. f. rat. Med. (3) 6, 181, 1858; Wundt, 
Untersuchungen zur Mechanik dei- Neryen usw. 1, 198, Erlangen 1871. Sonstige 
Literatur bei Tigerstedt, Studien iiber mechanische Neryenreizung, S. 40, Helsingfors 
1880. — 4) Zeitschr. f. rat. Med. (3) 26, 190, 1866. ■— 5) Compt. rend. hebdomadaires 
d. 1. Soc. d. Biol. 6, Sór. 10, No. 5, p. 105, 1899; Journ. de Physiol. et Pathol. gen. 
1903, p. 40. — ') Arch. f. Anat. u. Physiol., Suppl., 1900, S. 90. — 7) Du Bois- 
Reymonds Untersuchungen 2, 519. — 8) Med. Times and Gaz. 1, 489, 517, 545, 1867; 
2, 57. Zitiert nach Hermann. — 9) Pfliigers Arch. 25, 265 ff., 1881.

Die Frage, ob mechanische Einwirkungen die Erregbarkeit primar herab- 
setzen oder sie. steigern, ist yerschieden beantwortet worden3). Griinhagen4) be- 
streitet Erhohung der Erregbarkeit fiir die Kompression und G. Weiss5) fand, daB 
die Dehnung die Erregbarkeit lediglich herabsetzt. R. du Bois-Reymond6) hat 
diesem Weissschen Versuch eine besonders elegante Form gegeben. Spannt man 
namlich den Nerv eines Nervmuskelpraparates mit einem Gewicht und reizt mit 
passend gewahlten Induktionsstrómen bei spielendem Hammer, so erschlafft der 
Muskel, wenn das Gewicht hangt, um in Tetanus zu geraten, sobald das Gewicht 
angehoben wird usf.

' B. Thermische Reizung.
Wenn schon bei der mechanischen Reizung der Verdacht nicht ab- 

gewiesen werden kann, daB es sich eigentlich um die Wirkungen zunachst 
auftretender elektrischer Differenzen handelt, so gilt dies yielleicht in noch 
hóherem Grade fiir die sogenannte thermische Reizung des Neryen. Wenn 
man mit du Bois-Reymond7) einen Neryen durch eine gewisse Strecke 
hindurch mit einem angefeuchteten Satz von SchieBpulyer yerbrennt oder 
mit einem gliihenden Eisen den Neryen entlang fahrt, so handelt es sich hier 
doch kaum um thermische Reizung im eigentlichen Sinne des Wortes. Es 
handelt sich um mechanische Reize odei' auch das successiye Anlegen von 
thermischen Querschnitten, also im Grunde genommen um eine Reihe von elek
trischen Einwirkungen, die hier den Effekt bedingen. Auch ist dieses Ver- 
brennen ohne chemische Einwirkung nicht zu denken, und Analoges gilt von 
den Versuchen von Richardson8), der Neryen plótzlich zum Gefrieren 
brachte. Aber auch bei weniger eingreifendem Verfahren ist das Auftreten 
elektrischer Gegensatze sowohl beim Erwarmen, wie beim Abkiihlen nicht 
unwahrscheinlich. Sind doch zwei auf yerschiedene Temperatur erwarmte 
Stellen des Neryen ebenso wie solche des Muskels gegeneinander elektro- 
motorisch wirksam, wie namentlich Griitzner9) im Gegensatz zu Worm- 
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Miiller1) festgestellt hat. Auch ist zu beachten, daB bei der Einwirkung 
von hoherer Temperatur geringfiigige sonstige Reize, z. B. Vertrocknungs- 
reize, infolge gesteigerter Erregbarkeit wirksam werden und eine direkte 
thermische Neryenreizung yortauschen konnen. Ferner ist zu beachten, daB beim 
Froschischiadikus bei Temperaturen in der Nahe yon 40° Hitzekontraktionen 
auftreten (vgl. S. 816), die, wie Harless* 2) betont hat, ihrerseits mechanische 
Reizungen bewirken (die dann natiirlich weiterhin auch wieder ais elektrische 
aufgefafit werden konnen). Wie es aber auch mit der naheren Erklarung 
der thermischen Reizung beschaffen sein mogę, die Tatsache, daB Temperatur- 
anderungen den Neryen zu reizen yermógen, wurde zuerst von E. H. Weber3) 
und zwar beim Nervus ulnaris des Menschen iiber jeden Zweifel gestellt. 
Taucht man den Ellenbogen plotzlich in eiskaltes Wasser, so treten sowohl 
im Gebiete der yom Nervus ulnaris yersorgten Muskeln yereinzelt Muskel- 
zuckungen auf, wie namentlich sich im ganzen Verbreitungsgebiete des Nenus 
ulnaris Schmerzgefiihl und schlieBlich Unempfindlichkeit geltend macht. 
Der analoge Versuch mit Erwarmung des Nerrus ulnaris, den Griitzner4) 
anstellte, ergab kein positiyes Resultat. Einen erregenden Erfolg haben 
Valentin5) und Pickford6) behauptet; der letztere wollte namentlich 
Temperatur schwankungen erregend gefunden haben. Demgegeniiber 
sahen Eckhard7) und Harless8) nur bei sehr hohen oder sehr niederen 
schadigenden Temperaturen Erregung auftreten. Technisch yollendeter 
waren Versuche yon Rosenthal9) und Afanasieff10). Wahrend Eck
hard warmes Wasser zur Reizung des Neryen anwendete, umgaben sie den 
Nerven plotzlich mit erwarmtem 01. Sie sahen schon iiber 35° 0 Erregung 
auftreten, stets aber eine Steigerung der elektrischen Erregbarkeit1 ') ais ersten 
Effekt der allmahlichen Erwarmung (vgl. S. 854).

l) Untersuch. a. d. physiol. Laborat. Wiirzburg, Heft 4, S.183, herausgegeben von 
R. Gscheidlen. — s) Zeitsehr. f. rat. Med., 3.Reihe, 8, 126 ff., 1860. — 3) Wagners 
Handworterb. d. Physiol. 3, Abt. 2, 578, 1846; nachgepriift von M. Rosenthal, Wiener 
Med., Halle 1864, Nr. 1 bis 4. — “) 1. c., S. 267. — 5) Lehrb. d. Physiol. d. Menschen,
2. Aufl., 2 (1), 69. Braunschweig 1847. — 6) Zeitsehr. f. rat. Med. (2) 1, 335, 1851.
— 7) Ebenda (1) 10, 165, 1851. — B) Ebenda (3) 8, 122, 1860. — 9) Allgem.
med. Centralztg. 1859, Nr. 96. — 10) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1865, S. 691; vgl.
Schelske, Uber die Veranderungen der Erregbarkeit durch die Warme, Habil.-Schr.
Heidelberg 1860; Wundt, Untersuchungen zur Mechanik der Neryen usw. 1, 208,
Erlangen 1871. — ") Vgl. Waller, der eine eigentliche thermische Erregbarkeit
yóllig leugnet. Journ. of Physiol., Proc. Physiol. Soc. 38, 24, 1909 (w. d. K.). —
12) Pfliigers Arch. 17, 215 ff., 1878.

Griitzner12) bediente sich kleiner Kiistchen und diinnwandiger Metall- 
róhrchen, die von yerschieden temperiertem Wasser durchflossen wurden, um 
eine Reizung des Neryen zu bewerkstelligen. Er fand, daB namentlich die 
sensiblen Neryen anscheinend starker erregbar waren ais die motorischen, 
indem nur yereinzelte Muskelzuckungen iiber 40° auftraten, wahrend die 
Tiere intensiyen Schmerz auBerten (vgl. S. 826, 856). Versuche, durch Beob
achtung der Aktionsstróme diesen merkwiirdigen Unterschied ais einen spezifi
schen fiir motorische und sensible Neryen zu erweisen, schlugen fehl. Die 
zu beobachtende negatiye Schwankung war zu minimal, und zahlreiche Fehler- 
ąuellen zu beriicksichtigen. Doch glaubt Griitzner (1. c.), daB es sich hier 
nicht um eine spezifische Yerschiedenheit der Neryen handelt.
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Besonders sorgfaltige Untersuchungen stellte auf Veranlassung von 
Garten M. Hafemann1) an. Er fand, daB Temperaturen yon 44 bis 48°, 
je nach der Dauer der Einwirkung, zu einer isolierten Aufhebung der Leit- 
fahigkeit in sensiblen und motorischen Nerven fiihren. Zuerst erlischt dabei 
die Erregbarkeit in den sensiblen Neryenfasern, und zwar findet sich ein 
Stadium, in dem die sensiblen Fasern yollig gelahmt, die motorischen aber 
in ihrer Leistungsfahigkeit yollig intakt sind. Es gelang jedoch nicht, dieses 
am herausgeschnittenen Praparat gefundene Ergebnis auch fiir das intakte 
Tier zu yerifizieren. Die nachtragliche Kęntrolle der Hafemannschen Er
gebnisse mittels der Aktionsstróme der Wurzeln mit den modernen Hilfsmitteln 
scheint mir unbedingt erforderlich.

') Hafemann, Pfliigers Arch. 122,484, 1908. — 2) Abhandl. d. Bayer. Akad. 8, 
367, 1858 u. 721, 1860; Zeitschr. f. ration. Med. (3) 7, 219, 1859; ygl. Birkner, Das 
Wasser der Neryen in physiologischer und pathologischer Beziehung, Augsburg 1858; 
auch Dissert. Augsburg 1859; Rankę, Die Lebensbedingungen der Neryen, Leipzig 
1868, S. 50ff.; Gubowitz, Zeitschr. f. Biol. 13, 118, 1877. — 3) Lehrb. d. Muskel- 
u. Neryenphysiologie, S. 101. Lahr 1858/59.

Man muB bei allen diesen Versuchen mit kiinstlicher Erwarmung und Ab- 
kiihlung beachten, daB es auf diese Weise nicht wohl móglich ist, eine einzelne 
Strecke des Neryen wirklich plótzlich zu erwarmen oder abzukiihlen, so wie man 
plótzlich einen Strom an einer bestimmten Stelle einbrechen lassen kann. Dagegen 
erscheint es wohl denkbar, eine solche plótzliche Erwarmung durch solche elektrische 
Wellen heryorzurufen, die an sich den Neryen nicht erregen, vgl. dariiber S. 848. 
Uber die Anderung der Erregbarkeit mit der Temperatur vgl. S. 816, 854; iiber 
solche des Leitungsyermógens vgl. S. 888 u. Kap. VII, B.

C. Chemische Reizung (sowie Beeinflussung des Neryen durch die 
chemische Beschaffenheit der Umgebung).

Wir werden in dem folgenden Abschnitte sehen, dafi hóchstwahrschein- 
lich jede elektrische Reizung primar in einer Konzentrationsanderung be
steht, die in gewissen Oberflachenschichten (Membranen) stattfindet. Man 
konnte daraus die Vermutung ableiten, dafi, wenn man an eben diese Ober- 
flachen die durch die Vermittelung des elektrischen Stromes sich anhaufenden 
Produkte chemisch hinbringt, und man z. B. den Neryen in gesattigte Koch
salzlósung legt, dann in analoger Weise der Vorgang der Erregung aus
gelóst werden miifite. Abgesehen davon, dafi wir noch nicht mit Sicherheit 
entscheiden kónnen, ob das erregende Moment eine Konzentrationsyermehrung 
oder eine Verminderung ist, wissen wir auch gar nichts iiber die Natur der 
Stoffe, die bei der elektrischen Erregung zunachst konzentriert werden, und 
es ist yiel wahrscheinlicher, dafi die beobachteten chemischen Erregungen, 
ahnlich wie bei den mechanischen, zunachst elektrische Differenzen setzen 
und die dadurch entstehenden Strome erst die Reizung bedingen.

D. Reizung durch Anderung des Wassergehaltes.
Es ist eine alte Erfahrung, die sich notwendig schon den allerersten 

Experimentatoren aufdrangen mufite, dafi beim Vertrocknen des Neryen die 
heftigsten Zuekungen des Muskels auftreten, anfangs klonischen, dann 
tetanischen Charakters. Schliefilich yerliert der Nery Erregbarkeit und 
Leitungsfahigkeit und stirbt ab. Findet die Yertrocknung sehr schnell statt, 
so soli nach Harless2) die Muskelkontraktion ausbleiben (?), wahrend Schiff3)
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gerade in der Geschwindigkeit der Vertrocknung das erregende Moment 
sieht.

Wie zuerst Kolliker1) fand, lafit sich der vertrocknete Nery durch 
Herstellung des urspriinglichen Wassergehaltes wieder in den normalen Zu
stand zuruckfiihren 2).

*) Wiirzburger Verhandl. 7, 145, 1856; Zeitschr. f. wissensch. Zoologie 9, 417, 
1858. — s) Vgl. Steinach, Pfliigers Arch. 55, 506, 1894; vgl. Boruttau, Ebenda 
58, 30, 1894. — s) Bichter (Uber die Einwirkung des Harnstoffs auf die motori
schen Nerven des Frosches, Ing.-Dissert., Erlangen 1860) spricht von einem Gregen- 
satz der Wirkung der Harnstofflósung zu der Kochsalzlósung und fand nur die von 
Kolliker angegebene Konzentration von 30 Proz. reizend. Konzentrierte Harnstoff
lósung reizt den Nerven nicht. Buchner (Zeitschr. f. Biol. 12, 129,1876; 10, 373, 1874) 
erhielt auch bei konzentrierter Harnstofflósung bei erregbareren Praparaten positiye 
Besultate. Desgl. Limbourg (Pfliigers Arch. 41, 303, 1887), der fiir die negatiyen Er
gebnisse Bichters die rasche Lahmung des Neryen durch den Harnstoff beschuldigt. 
Schon nach wenigen Minuten zeigte der Nery sehr starkę Schrumpfungen, Ein- 
trocknung mit Gelbfarbung und fiihlte sich gelatinós an. — 4) Die Erhohung der 
Erregbarkeit wurde fiir den mit konzentrierter Kochsalzlósung gebadeten Nerv von 
Ssubotin (Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1866, S. 737) festgestellt. Vgl. Mandel- 
stam, Uber den EinfluB chemischer Agenzien auf die Erregbarkeit der Nerven, 
Inaug.-Dissert., Erlangen 1875; Buchner, 1. o. und Limbourg, 1. c. Auch sah 
Ssubotin schon eine Neigung der Frósche, auf Einzelreize tetanische Kontraktionen 
zu zeigen. — s) Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 114, 1869. — “) Pfliigers Arch. 54, 
501, 1893; vgl. Zentralbl. f. Physiol. 14, 670, 1900.

Ahnlich wie die Vertrocknung wirken wahrscheinlich von gewissen 
Konzentrationen an mehr oder minder alle Neutralsalze. Kolliker zuerst 
untersuchte konzentrierte Kochsalzlósung und Lósungen indifferenter organi
scher Substanzen, z. B. von Harnstoff3), Zucker, Glycerin, indem diese dem 
Neryen vor allen Dingen Wasser entziehen und ahnliche Erscheinungen wie 
bei der Vertrocknung bedingen. Wie schon Rankę fand, erregt der um- 
gekehrte Vorgang (im extremen Falle Einlegen des Neryen in Wasser) diesen 
nicht. Die Grenzen fur die Erregbarkeit des auf diese Weise yertrockneten 
oder geąuollenen Neryen werden fiir die Vertrocknung auf 4 bis 40 Proz. 
Wasseryerlust geschatzt, wahrend ais Grenzen des Wassergehaltes, bei dem 
der Nery noch erregbar bleiben kann, 93,2 Proz. angegeben werden kónnen 
(Birkner, 1. c.). Die alteren Autoren melden ubereinstimmend, dafi bei der 
Vertrocknung eine Erhohung der Erregbarkeit4), bei dem Wasserreicherwerden 
eine Herabsetzung der Erregbarkeit erfolge. Nur Rankę sah auch bei der 
Quellung die Erregbarkeit yoriibergehend erhóht. Dementsprechend be- 
trachtete man ais indifierente Fliissigkeiten fiir den Neryen solche, in denen er 
weder merklich Wasser yerliert noch Wasser anzieht, und die yerwendete 
lósliche Substanz nicht direkt giftig war. So betrachtete Kolliker (1. c.) 
eine ’/2 bis 1 proz. NaCl-Lósung ais unschadlich fiir den Neryen. O. Nasse 5) 
gab 0,6 Proz. fiir Froschmuskel ais beste Lósung an. Erst relatiy spat hat 
sich gezeigt, dafi die' physiologische Kochsalzlósung keineswegs die beste ist. 
Die Yersuche schlossen sich aufs engste den analogen am Muskel bzw. am 
ganzen Muskelpraparat an und ich yerweise daher auf S. 497 fi. dieses Bandes. 
Namentlich erkannten Ringer und Locke6) die Notwendigkeit eines Zusatzes 
yon Calciumchlorid, wodurch beim Muskel namentlich auch die stórende 
Unruhe desselben beseitigt wird. In einer Ringersehen Lósung von der 
Zusammensetzung 0,65 Proz. NaCl, 0,02 Proz. KC1 und 0,03 Proz. CaCl2 siec.
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fand Oyerton1) bei einer Temperatur wenig iiber 0° die Nervenmuskel- 
praparate von Herbstfróschen 15 bis 20 Tage gut erregbar.

’) Pfliigers Arch. 105, 256, 1904. — 2) Zeitsehr. f. Biol. 50, 461, 1908. — 3) Arch. f.
d. ges. Physiol. 87, 42, 1901; 97, 457, 1903. — 4) Die Lebensbedingungen der Neryen,
S. 57. Leipzig 1868. — 6) Abhandl. d. Bayer. Akad. 8, 367, 1858 u. 721, 1860; Zeitsehr.
f. ration. Med. (3) 7, 219, 1859. — 6) Pfliigers Arch. 105, 176, 1904. — 7) Ebenda,
S. 176. — ’) 1. c., p. 257.

Mit Hilfe aufs Doppelte konzentrierter oder doppelt verdiinnter Ringerschei- 
Lósung der ohigen Zusammensetzung priifte U ran o* 2) die alteren Angahen iiber 
die Erregbarkeit des Neryen bei Anderung des Wassergehalts noch einmal nach. 
Schon Durig3) hatte gesehen, daB, wenn man die ganzen Frosche in trockene 
Luft brachte und dadurch die ganzen Tiere wasserarm machte, die jetzt wasser- 
armen Neryen hohere Reizstarken verlangten ais die normalen. Bringt man nun 
Neryen in doppelte oder halbe Ringersche Lósung, so yerlieren sie natiirlich in 
der ersten Wasser, wahrend sie in der zweiten solches aufnehmen. Es ergibt sich 
so, daB auch beim herausgeschnittenen Neryenmuskelpraparat bei Wasserverarmung 
Erhohung der Reizschwelle, also geringere Erregbarkeit sich zeigt, wahrend ent- 
sprechend der Angabe Rankes4) eine Erhohung der Erregbarkeit durch die 
diinnere Lósung stattflndet. Der Unterschied gegen die Wasserentziehung durch 
gesattigte Salzlósung beruht nach Urano darauf, daB es nicht zu einem neuen 
Gleichgewichtszustande, sondern zu einer Zerstórung des Gewebes fiihrt.

Die Meinung Harless’5), man kónnte auch aus Gummi und Zucker indif- 
ferente Lósungen herstellen, hat sich ais unrichtig erwiesen. In reiner isotonischer 
Zuckerlósung yerliert der Nery, wie Oyerton6) zuerst feststellte, seine Erregbar
keit. Dieser Verlust der Erregbarkeit kann wie beim Muskel so auch beim Neryen 
yerhindert werden durch Zusatz einer gewissen kleinen Menge Chlornatriums. Der 
Nery nimmt die alte Erregbarkeit wieder ganz an, wenn man das Praparat in 
Ringerlósung zuriickbringt. Das yoriibergehende Einlegen in Rohrzuckerlósung 
bewirkt ein Auslaugen der Zwischenfliissigkeit, ahnlich wie beim Muskel gewinnt 
man dadurch die Móglichkeit, im Neryen ohne dauernde Schadigung desselben 
gewisse andere Salzlósungen einzufiihren. Kaliumchlorid z. B. scliadigt den Muskel 
dauernd, wahrend andere Kaliumsalze, Kaliumtartrat in isotonischer Lósung an- 
gewandt, ihn nur yoriibergehend lahmen. Wiirde man aber einen Nerven direkt 
in Kaliumtartratlósung legen, so wiirde sich intermediar Kaliumchloridlósung bilden 
kónnen, und gerade die neutralen Molekiile betrachtet Oyerton7) ais schadigend 
(vgl. diesen Band, S. 500). Den Kaliumionen kommt diese Eigentiimlichkeit nach 
Oyerton nicht zu. Man kann also nach Uberfiihrung des Neryen in Rohrzueker- 
lósung die spezifische Chlorkaliumschadigung yermeiden. Immer aber dauert es 
nach Oyerton sehr lange, bis das Auslaugen des Neryen yóllig geschehen ist, 
indem die yielen Scheiden beim Neryen dem raschen Austausch sehr hinderlich sind. 
Es ist dies deshalb sehr wichtig, weil der EinfluB geringer Konzentrationen irgend 
welcher Salzlósungen stark modifiziert werden kann durch die in dem Zwischen- 
gewebe yorhandenen normalen Ionen.

Da Oyerton erst selbst sehr spat zur Beobachtung dieserVorsichtsmaBregeln 
gekommen ist, so existieren eben so umfassende und brauchbare Versuche wie beim 
Muskel iiber den EinfluB einer Anderung der chemischen Beschafienheit der Um
gebung auf den Neryen noch nicht. Wichtig ist bei solchen Versuchen, daB man 
bei einer Temperatur wenig iiber 0° arbeitet. Hierdurch wird das Diffusions- 
yermógen der Lósung nicht einmal auf die Halfte yerringert, die Dauer des Er- 
haltenseins der Erregbarkeit der Nerv-Muskelpraparate aber auf das Achtfache ge- 
steigert.

Das Hauptresultat, zu dem Oyerton8) in bezug auf Elektrolytlósungen 
gelangte, fafite er so zusammen: „daB die Salze der Alkalien und Erdalkalien 
auf die Erregbarkeit und Erregungsleitung der motorischen Neryenfasern im 
wesentlichen gleich wirken wie auf die namlichen Eigenschaften der Skelett- 
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muskeln, und daB auch die minimalen Konzentrationen der einzelnen Salze, 
die zur Aufhebung der Erregungsleitung in den motorischen Neryenfasern 
eben ausreichen, wenn uberhaupt, nur sehr wenig von denjenigen Konzentra
tionen abweichen kónnen, die auch die Muskeln in den unerregbaren Zustand 
versetzen.“

Die Calcium- und Strontiumsalze wirken der Aktion der Kaliumsalze in 
gleicher Weise antagonistisch entgegen wie beim Muskel.

Substanzen, die in Lipoiden leicht lóslich sind, z. B. Athylather, kónnen leich 
die den Achsenzylinder schiitzenden Membranen durchdringen und ihre Wirkung 
auf den Neryen kann in sehi- kurzer Zeit eintreten. Im iibrigen yergleiche man 
iiber die Wirkung der Narkose Kap. XII.

Von den alteren Versuchen ist erwahnenswert, daB schon Eckhard1) 
und Kiihne s) die Alkalien, mitAusnahme des Ammoniaks 3), in den geringsten 
Konzentrationen ais starkę Reizmittel der Neryen kannten, wahrend die 
Sauren wesentlich konzentrierter sein miissen. Einzelne von ihnen nahmen 
eine etwas besondere Stellung ein. Oxalsaure und Gerbsaure erregen gar 
nicht, wahrend Chromsaure in relatiy geringer Konzentration wirken soli. 
Von den Dampfen fliichtiger Sauren sah Harless Erfolg nur bei der Salpeter- 
saure. Die Schwermetallsalze zeigten in den Versuchen von Eckhard und 
Kiihne nur geringen Erfolg, trotzdem sie den Neryen offensichtlich chemisch 
zerstórten. Kiihne fand ais erregend: Zinksulfat, Zinkchloridj Merkuronitrat, 
Ferrichlorid, ferner neutrales und basisch essigsaures Blei.

') Zeitschr. f. ration. Med. (2) 1, 303, 1851. — * 2) Arch. f. Anat. u. Physiol. 
1859, S. 217 u. 224, u. 1860, S. 315; vgl. Humboldt, Versuche iiber die gereizte 
Muskel- und Neryenfaser 2, 171 ff. Posen u. Berlin 1797. — 3) Die erregende 
Wirkung des Ammoniaks ist seiner lahmenden gegeniiber ungemein klein und nach 
Harless (Zeitschr. f. ration. Med. 12, 68, 1861) nicht immer mit Sicherheit zu 
zeigen. Vgl. Eunke (Arch. f. d. ges. Physiol. 9, 417, 1874); Wundt u. Schelske 
(Arch. f. Anat. u. Physiol. 1860, S. 263). Kiihne (1. c.) erklart die scheinbare 
reizende Wirkung yonAmmoniak auf den Neryen durch Ammoniakdampfe, die den 
Muskel erreichen. Ebenso Abeking (Jenaische Zeitschr. f. Med. u. Naturwiss.
2, 256, 1865; Num ammonio caustico soluto nervi ranarum motorii irritentur?
Berolini 1867). — Rein negatiy waren die Versuche yon Mathews (siehe unten)
und Emanuel (Arch. f. Anat. u. Physiol. 1905, S. 484), Reizwirkungen mit Am- 
moniak zu erzielen. Positiye Wirkungen auf den Vagus sah Gad (Ebenda 1880,
S. 12). Mit Hilfe yon Ammoniakdampfen soli es nach Bethe gelingen, im leben
den Tier eine Stelle des Neryen leitungsunfahig zu machen, ohne daB typische 
Degeneration in der iiblichen Zeit nachfolgt, obwohl die Eunktion sich nicht wieder
einstellt (Allgem. Anat. u. Physiol. d. Neryensystems, S. 172, Leipzig 1903). Nach 
Griitzner, vgl. folgende Seite, wirkt Ammoniak auf die sensiblen Neryen kleiner 
Hautwunden besonders stark atzend. Vgl. auch Kap. XII. — 4) Pringsheims Jahrb. f. 
wiss. Botanik 14, 4, 427. — 5) du Bois-Reymonds Arch. f. Physiol. 1886, S. 476 u. 
1887, S. 31.

Schon Eckhard hatte gesehen, daB manchmal auch yerdiinntere 
Lósungen reizend wirken, ja, er behauptete dies schon fiir eine Kochsalz
lósung, die der physiologischen sehr nahe steht. Wenn es sich nun um den 
Vergleich zweier Lósungen handelte, nahm man ais MaBstab die Konzentration 
(in Gewichtsprozenten ausgedriickt) und betrachtete denjenigen Stoff ais den 
starker reizenden, der bei der geringeren Konzentration wirkte.

Durch die Arbeiten von deVries4) und Hamburger6) wurde die Auf- 
merksamkeit auf das Studium von Lósungen mit gleicher Molekiilzahl ge- 
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lenkt. Hirschniann J) unter Heidenhains Leitung und Griitzner2), der 
zuerst durch seine Schiller Efron8) und Burginski gleich prozentuale 
Lósungen hatte untersuchen lassen, verglich die Wirkung aąuimolekularer 
Mengen miteinander. Dabei fand Hirschinann, dafi die Neutralsalze in 0,4 
bis 0,5 molaren Lósungen reizten. Er untersuchte nur Natrium- und Lithium- 
salze; die letzteren reizten erst nach ihm in etwas grófierer Konzentration ais 
die ersten. Merkliche Verschiedenheit fiir die Salze mit yerschiedenen Anionen 
fand er nicht. Er scheint, wie nach ihm Mathews4), im wesentlichen die 
Wirkung der Wasserentziehung beobachtet zu haben.

Griitzner kam zu scheinbar ganz anderen Ergebnissen. (Uber den wahr- 
scheinlichen Grund seiner Abweichung von Hirschmann vgl. 1. c. 53, 102.) 
Spater dehnte er5) seine Untersuchungen auf sensible Neryen aus, zunachst 
am Menschen, indem er sich kleine Wunden beibrachte, oder zufallige kleine 
Wunden benutzte, um dieselben mit den aąuimolekularen Mengen yer
schiedener Lósungen zu befeuchten. Endlich brachte er solche Lósungen 
auch beim Tier auf yerschiedene zentripetal leitende Neryen.

Das Resultat dieser Untersuchungen fiir die motorischen Neryen ist folgen- 
des: bei den Holoidsalzen der Alkalien reizte Fluornatrium 6) am starksten, dann 
kam Jod, Brom und Chlornatrium. Unter den Chloriden zeigte sich Casium- 
chlorid dem Rubidiumchlorid und dieses dem Kaliumchlorid iiberlegen, und end
lich bei den Erdalkalien war bei den Chloriden die Reihenfolge der Salze: Baryum, 
Strontium, Calcium. In bezug auf afferente Neryen ergaben die Natriumsalze 
der Halogene, sowie die zuletzt genannten Chloride ein analoges Resultat. Bei 
den Kaliumsalzen, die auf den motorischen Neryen nach Griitzner kaum 
erregend wirken, kehrte sich die Reihenfolge der Anionen um, so dafi Chlor- 
kalium starker ais Bromkalium und dieses wiederum starker ais Jodkalium wirkte.

Sehr auffallend ist nach Griitzner iiberhaupt die Verschiedenheit der 
Wirkungen chemischer Reagenzien auf efferente und afferente Neryen. Ob 
diese darauf beruht, dafi in der Tat diese Neryen spezifisch yerschieden sind, 
kann auch hier wohl erst entschieden werden, wenn man mit den neuen Hilfs
mitteln den Aktionsstrom bei den yerschiedenen Reizmitteln yerfolgt. Ich 
bin jedenfalls mehr geneigt, auch hier den Unterschied des Effektes allein 
auf das Verhalten der Endorgane zu beziehen7). Auch ist den tatsachlichen 
Angaben Griltzners von Wertheimer8) widersprochen worden.

*) Pfliigers Arcli. 49 , 301, 1891. — 2) Ebenda 53, 83, 1893. — ’) Ebenda 
36, 467, 1885. — 4) Amer. Journ. of Physiol. 11, 455, 1904. — 5) Pfliigers Arch. 
58, 69, 1894. — 6) Vgl. Tappeiner, Arch. f. experim. Pathol. usw. 25, 203, 
1889. — 7) Im Zusammenhang damit seien jetzt schon an dieser Stelle Versuche 
von Peróles u. Sachs erwahnt (Pfliigers Arch. 52, 526, 1892). Die Autoren geben 
an, dafi lokale Narkose, namentlich mit Ather, die Leitungsfahigkeit der sensiblen 
Fasern friiher zum Verschwinden bringen ais die der motorischen. Ihre mit dem 
Galyanometer an den zugehórigen Wurzeln angestellten Beobachtungen sprechen 
eher fiir das Gegenteil. Sie helfen sich iiber diese Schwierigkeit durch die Annahme 
hinweg, daB der motorische Effekt ein empfindlicheres Reagens darstelle ais die 
negatiye Schwankung. Es geniigt aber die Annahme der groBten Empfindlichkeit 
der direkt ausgelósten Muskelzuckung gegeniiber der reflektorischen ebenfalls, um 
die Resultate zu erklaren. Beziiglich ahnlicher durch Magnesiumsalze zu erzielender 
Wirkungen yergleiche man auch Meltzer u. Auer, Amer. Journ. of Physiol. 16, 
233, 1906. — 8) Arch. de physiol. 2, 5 sórie, p. 790, Paris 1890; vgl. Griitzner, 
Pfliigers Arch. 58, 69, 1894.
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Bringt man eine normale Chlorkaliumlósung auf das periphere Ende 
eines Ischiadicus, so bekommt man nach Griitzner keinerlei Bewegung in 
den Muskeln, wahrend man in wenigen Sekunden die heftigsten, wahrschein
lich schmerzhaften Reflexe hat, wenn man sie auf das zentrale Ende eines 
Ischiadicus bringt. Normaljodnatrium wie Normalchlorkalium bewirkten 
im Gegensatz zu konzentrierter Kochsalzlósung, die fast unwirksam war, 
iiberaus langdauernden Stillstand, wenn sie auf das zentrale Vagus-Ende 
appliziert wurden.

Griitzner untersuchte auch nicht nur die Reizwirkungen seiner Salz
lósungen, sondern auch den EinfluC derselben auf die Erregbarkeit, fand aber 
dabei eine etwas andere Ordnung der Salzreihen wie in bezug auf das Reiz- 
vermógen. Beziiglich der reizenden Wirkungen von Sauren fand Griitzner, 
dafi sie, abgesehen yom irregularen Verhalten einiger organischer, nach ihrer 
Aviditat wirken.

Mathews1) hat die starkeren und schwacheren Konzentrationen syste- 
matisch durchgepriift und in bezug auf die ersteren festgestellt, dali die 
mannigfaltigsten Elektrolyte und Nichtelektrolyte in Lósung yon 1/5 bis 
1/2 Molar den motorischen Froschneryen zu reizen yermógen. Das zeigte 
sich sogar bei dem Chlorcalcium, von dem Kiihne behauptet hatte, dafi es 
nur in den konzentriertesten Lósungen reize und von dem Ringer doch 
schon die beruhigende Wirkung bei Zusatz zu physiologischer Kochsalzlósung 
gesehen hatte 2).

*) Amer. Journ. f. Physiol. 11, 455, 1904. — 2) Uber die narkotisierende, 
hemmende, nicht reizende Wirkung der Chlorcalciumsalze sehe man Meltzer u. 
Auer, 1. c. (w. d. K.).

Auch die rasch lahmenden Kaliumsalze reizen nach Mathews in den 
angegebenen Konzentrationen, ehe die Lahmung eintritt, samtlich (yergleiche 
dagegen Griitzner, der auch fiir konzentriertes Chlorkalium lediglich Lah
mung fand).

Die Reizerscheinungen, die bei den angegebenen Konzentrationen von Elektro
lyten eintreten, betrachtet Mathews alle nur durch den Wasseryerlust bedingt. 
Nun fand er aber in Ubereinstimmung mit seinen Vorgangem, dafi manchmal 
auch viel yerdiinntere Lósungen wirken. Er glaubt nun, eine altere von Loeb 
angegebene, von demselben aber wieder yerlassene Theorie aufnehmend, diese zum 
Extrem weiter ausbauen zu sollen, daB namlich ohne Riicksicht auf die chemische 
Zusammensetzung nun die einzelnen ionen je nach ihrer Ladung entweder reizende 
oder hemmende Einfliisse haben; die Anionen reizende, die Kationen hemmende, 
sowie daB der Grad dieser Wirkung auch nur durch rein physikalische Umstande 
bedingt sei. Es muB fiir die Einzelheiten dieser Theorie, bei der die einzelnen 
Ionen wie Elektroden wirken, auf das Original yerwiesen werden.

Von den zahlreichen Details, die Mathews feststellte, seien die nach- 
folgenden heryorgehoben: Unter den Lósungen der Natriumsalze gibt es 
einige, die nur durch die Konzentration reizend wirken, die Mehrzahl aber 
reizt den Neryen auch in Lósungen, die isośmotisch mit dem Neryen sind. 
Unter denen, die starkere Konzentrationen yerlangen, sind zunachst die 
sauren Salze: Bikarbonat, Bisulfat, Bichromat, dann aber auch das neutrale 
Chromat, das Jodat, das Valerianat. Einige Lósungen der Kalisalze erregen 
auch in sehr yerdiinntem Zustande, z B. ruft Ammoniumcitrat in sehr ver- 
diinnter Lósung (m/go) einen andauernden Tetanus heryor. Rubidiumchlorid
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ist starker wirkend ais Casiumchlorid. Bezuglich der Schwermetallsalze 
findet sich eine eigentiimliche Beziehung zwischen der Lósungstension und 
derjenigen Konzentration, die die Erregbarkeit aufheben. Wegen anderer 
Details mufi ich auf das Original vertveisen. Es ware wiinschenswert, wenn 
die zahlreichen Experimente mit den Overtonschen Kautelen wiederholt 
wurden.

Uber die Beeinflussung des Buhestromes dureh Elektrolyte (Hóber) sehe man 
S. 868. Den Einflufi der Calcium- und Magnesiumsalze in ihrer Beziehung zu den 
elektrotonischen Erregbarkeitsveranderungen vgl. Kap. XIII, E. Der Lehre yon der 
totalen und lokalen Narkose des Neryen ist der Abschnitt XII gewidmet.

V. Die elektrische Neryenreizung.

A. Das Gesetz der indirekten Muskelreizung1).

*) Die einfacheren Methoden der elektrischen Reizung mit konstanten In- 
duktionsstrómen usw. setze ich ais bekannt yoraus; einzelnes wird in dem yor
liegenden Abschnitt heryorgehoben. Vgl. Tigerstedt, Handb. d. physiol. Methodik 
4, Leipzig 1908 (w. d. K.).

1. Allgemeines.
Die allgemeinen Beziehungen, die bei der elektrischen Reizung des Neryen 

zwischen Konstanten des einwirkenden Stromes usw. einerseits und der Wir
kung im Neryen oder dem mit ihm yerbundenen Erfolgsorgan andererseits 
konstruiert werden kónnen, hat man ais „ Erregungsgesetze11 bezeichnet. 
Die Zahl der so aufzustellenden Gesetze ist je nach dem Werte, den die ein
zelnen Forscher auf bestimmte Feststellungen legen, eine yerschieden grobe. 
Unter diesen Gesetzen ist eine Beziehung heryorzuheben, die etwas sehr Selbst- 
yerstandliches an sich hat und die namentlich dann ins Gewicht fallt, wenn 
man yerschieden dicke Neryen oder Neryenstrecken oder auch Neryen in situ 
mit elektrischen Strómen irgend weleher Art reizen und die Reizerfolge mit
einander yergleichen will. Es ist klar, dafi es z. B. fiir den in situ befindlichen 
Neryen total gleichgiiltig ist, weichen Strom man der auBeren Hautoberflache 
zuleitet, daB es yielmehr nur darauf ankommt, weleher Teil dieses Stromes 
den Neryen wirklich durchsetzt und daB auch hier nicht gleichgultig sein 
kann, wie groB der Querschnitt dieses Neryen ist. Offenbar spielt in diesen 
Fallen die Stromstarke in Amperes gemessen keine Rolle, sondern nur die 
Stromdiclite. Auf sie kommt es im Grunde genommen an, und so kann man 
ais ein erstes Gesetz der Neryenerregung festsetzen: fiir die Neryenreizung 
mit irgend weichen elektrischen Strómen ist die Stromdichte in erster Linie 
maBgebend in dem Sinne, daB die Reizwirkung im allgemeinen ceteris paribus 
mit der Stromdichte im Neryen wachsen muB.

Von den iibrigen noch aufgestellten Erregungsgesetzen wird uns das 
sogenannte „polare“ Erregungsgesetz spater noch eingehend beschaftigen. 
Sein Hauptinhalt ist, daB der Strom nur an seiner Ein- und Austrittsstelle 
zu reizen yermag, und zwar beim Beginn der Stromeinwirkung, oder bei einer 
Verstarkung des bestehenden Stromes nur an der Austrittsstelle (aus der 
Faser), beim Aufhóren oder Schwachen des Stromes nur an der Eintritts- *
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stelle. Im engen Zusammenhange mit diesem polaren Erregungsgesetze stehen 
die Gesetze, die iiber den EinfluB des Durchstrómungswinkels und der Lange 
der durchstrómten Strecke festgestellt wurden. Sie werden mit ihm zusammen 
ihre Erledigung finden.

Hier wollen wir uns mit dem Erregungsgesetze beschaftigen:
namlich mit dem Zusammenhang, der bei gegebener Streckenlange und Zu- 
leitung zwischen Stromstarke (Dichte) und Yerlauf einerseits und der Wirkung 
im Neryen bzw. Erfolgsorgan andererseits konstruiert werden kann. Die 
meisten Autoren haben das Erfolgsorgan dabei im Auge und diskutieren 
eigentlich nicht Gesetze der Nervenerregung, sondern Gesetze der indirekten 
Muskelerregung, oder, noch besser ausgedriickt: der indirekten Muskelreizung. 
Von fundamentaler Wichtigkeit ist zunachst die Frage, ob sich fiir die Vor- 
gange im Nerven eine MaBzahl festlegen laBt, die man ais ErregungsgróBe 
bezeichnen kann und der der Muskeleffekt etwa proportional ist, die speziell 
einen gewissen minimalen Wert erreichen muBte, damit eine minimale Muskel
zuckung gegeben sein kann. Diese Frage ist unter gewissen Umstanden 
zu bejahen, zweifelhaft aber ist, ob nicht mehrere Werte gleichen Anspruch 
darauf haben, die Rolle der „ErregungsgróBe11 zu iibernehmen. Wir werden 
bald naher sehen, dafi das in der Tat móglich erscheint.

*) du Bois-Beymonds Untersuchungen, 1. Teil, S. 275. — 2) Hermann, 
du Bois’ Archiy 1861, S. 369. Vgl. du Bois-Reymond, Untersuchungen 1, 273 
bis 274. — s) Fick, Untersuchungen iiber elektrische Neryenreizung. Braunschweig 
1864. Gesammelte Abhandlung 3, 120f.; vgl. Hermann. — 4) Brain, 18, 200 und 
Journ. of Physiol 18; Proc. Physiol. Soc. 1895, p. 38; vgl. Herrik, Amer. Journ. 
Physiol. 4, 301, 1901.

Schon Matteucci4) hatte sich die Aufgabe gestellt, Beziehungen zwischen 
der Starkę des einwirkenden Reizes und der Starkę der Muskelzuckung auf- 
zufinden. Diese Untersuchung war, wie du Bois-Reymond mit Recht 
hervorgehoben hat, nach ihrer ganzen Anlage verfehlt, indem Matteucci die 
Arbeit bei der Muskelkontraktion in eine ursachliche Beziehung setzen wollte 
zu dem Zink, das in der Saule bei Reizung des Neryen (!) mit konstantem 
Strom sich auflóst.

Hermann2) machte zuerst, voń richtigen Gesichtspunkten ausgehend, 
einschlagige Beobachtungen. Bei dieser Gelegenheit weist Hermann nach- 
driicklich auf die Schwierigkeiten hin, die durch die Einschaltung der vielen 
Zwischenglieder zwischen Reiz und Muskelarbeit fiir die Gesetze der Reizung 
gegeben sind. Indes kam, wie Fick sagt, Hermann durch den Gang 
seiner Untersuchungen yon seiner urspriinglichen Aufgabe ab. Fick nahm 
die urspriinglich gestellte Frage wieder auf und fand: unter gewissen Um- 
standeu wachsen Reiz, Erregung und Muskelarbeit in der Art, daB „dasWachsen 
der einen proportional ist dem Wachsen einer jeden von den beiden anderen* 1. 
Hierbei reizte Fick8) stets mit wachsenden konstanten Strómen, die aber 
dieselbe kurze Zeit geschlossen waren.

Waller4) hat diese Untersuchungen wieder aufgenommen, ais MaB des 
Reizerfolges aber nicht die Muskelzuckung, sondern die negatiye Schwankung 
mit dem gewóhnlichen Galyanometer gemessen, also einen Integralwert der 
Negatiyitats welle benutzt. Er findet, daB diese Beziehungen zwischen Reiz- 
gróBe (wie es scheint Elektrizitatsmenge, die in einem Induktionsschlage dem 
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Neryen zugefiihrt wird) und der GroBe der negatiyen Schwankung durch eine 
S-fbrmige Kurye dargestellt werden, dereń Mittellinie praktisch eine gerade ist.

Man wird Fick darin beipflichten mussen, daB die von ihm gefundene 
Abhangigkeit nicht wohl anders zu erklaren ist, ais durch einfachste lineare 
Beziehungen zwischen den Anderungen des Reizes zur Anderung der Erregungs- 
gróBe und zur Anderung des Effektes. In diesem Falle muB daher notwendig 
etwas wie eine ErregungsgrbBe existieren.

Nun kónnte man ja z. B. die Negatiyitat an jeder Stelle direkt ais MaB der 
Erregung dieser einzelnen Neryenstelle betrachten. Es fragt sich aber, wie konnen 
wir uns mit Hilfe dieser Negatiyitat den Ausdruck konstruieren, der uns ais MaB- 
zahl fiir den erwarteten Erfolg dienen soli? Ist es einfach die groBte erreichbare 
Negatiyitat, die maximale Ordinate, die diese Funktion zu iibernehmen hat, wie 
Hermann1) friiher angenommen zu haben scheint, oder ist z. B. unser gesuchter 
Ausdruck etwa die Summę der Produkte aus der Lange eines kleinen betrachteten 
Neryenstiickes in die dort herrschende Negatiyitat, also ein durch Integration 
gewonnener Ausdrueks) iiber eine Neryenstrecke, oder, was bei einer wellenformigen 
Fortpflanzung auf dasselbe liinauskommt, eine Integration durch die Zeit, die die 
Erregungswelle braucht, um die Stelle des Neryen zu passieren, der Negatiyitat an 
dieser einzelnen Stelle, kurz: handelt es sich um eine differentiale Erregung des 
Neryen, die ais ErregungsgrbBe in unserem Sinne zu gelten hatte, und dann weiter 
yerantwortlich wird fiir die Effekte des Muskels, oder handelt es sich um einen 
Ausdruck, der irgendwie durch Integpation gewonnen wird? Es ist aber durchaus 
willkiirlich, die Negatiyitat selbst ais das MaB der Erregung der einzelnen Stelle 
zu betrachten. Man kann ais solches ebenso gut z. B. den ersten Differential- 
ąuotienten der Negatiyitat nach Ort oder Zeit ansehen und kann dann ais Er
regungsgrbBe der weitergeleiteten Erregung in unserem Sinne wiederum entweder 
den so erhaltenen maximalen Wert in der von der Negatiyitatswelle eingenommenen 
Strecke ais ErregungsgrbBe betrachten oder auch einen mit Hilfe solcher Differential- 
ąuotienten gebildeten Integralausdruck. Bernstein3) bevorzugte seinerzeit das 
letztere. Da man nun aber weiterhin an Stelle des ersten Differentialąuotienten auch 
den zweiten ais Erregung der betreffenden Neryenstelle definieren und wiederum 
die ErregungsgrbBe daraus durch eine Integration gewinnen kann usw., so sieht 
man, von welchen Willkiirlichkeiten die Frage nach dem Gesetz dei' Neryenerregung 
abhangig ist. Heryorzuheben ist, daB eine ganze Reihe so gebildeter Ausdriicke 
sich yielleicht gleich gut eignen, um in unserem Sinne ais ErregungsgrbBe zu gelten, 
da sie in erster Annaherung yielleicht alle mit der Anderung des Reizes proportional 
wachsen. Hermann4) hat (1899) den Begriff der Erregung des Neryen mit Hilfe 
einer Differentialgleichung definiert. Die Erregung wirkt nach ihm nach Art einer 
Selbstinduktion und verrat sich durch das Auftreten gewisser elektromotorischer 
Krafte. Der Muskel bewirkt aber nach Hermann eine Integration der ihm zu- 
flieBenden Neryenerregungen. Auch nach Hermanns neuerem Standpunkte miiBte 
also das, was wir ErregungsgrbBe genannt haben, durch eine Integration an der 
Negatiyitatswelle erzielt werden.

*) Hermann, Handb. d. Physiol. II, 1, 50f. — * 2) Diesen Ausdruck kbnnte 
man mit Riicksicht auf die noch zu diskutierende Kernleitertheorie passend ais die
dem Neryen mitgeteilte Gesamtladung bezeichnen, wobei aber zu beachten bleibt, 
daB es sich hierbei um eine reine Analogie handelt. — 3) Untersuchung iiber den
Erregungsyorgang der Neryen- und Muskelsysteme, S. 139. Heidelberg 1871. —
4) Pfliigers Arch. 75, 576, 1899. — 5) Ebenda 3, 404, 1870.

Bis hierher haben wir immer nur die Frage diskutiert, ob in bezug auf die 
weitergeleitete Erregung eine solche MaBzahl sich konstruieren laBt. Wenn das 
auch der Fali ware, so ist damit doch nicht sicher, ob auch am Orte der Reiz- 
einwirkung eine solche in gleicher Art festgesetzt werden kbnnte, denn wie unter 
anderem Engelmann5) scharf betont hat: „da man im allgemeinen nicht erwarten 
darf, daB Wirkungen sich unyerandert fortpflanzen, ist es auch nicht gestattet, von
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den auBerhalb der Einwirkungsstelle des Reizes ablaufenden Vorgangen ohne weiteres 
auf die ortlichen Wirkungen des Reizes zu schlieBen".

Nun ware aber yom Standpunkte der allgemeinen Neryenphysiologie aus das 
Idea! eines Erregungsgesetzes zunachst doch, zu wissen, wie die Erregung an der 
Einwirkungsstelle vom Reize abhangig ist. Ich erwahne dies ausdriicklicb, um zu 
zeigen, wie schwierig die Frage gelegen ist.

Eine weitere Komplikation ergibt sich daraus, dafi, wahrend die einen Autoren, 
z. B. Hering und Hermann, den Begriff einer negatiyen Erregung fiir durchaus 
nichts Widersinniges halten, andere, z. B. Hoorweg, erklaren, sich nichts daruntei' 
yorstellen zu kónnen *).

Wenn man alle die Schwierigkeiten erwagt, die der Definition der 
Fundamentalbegriffe entgegenstehen, so wird man begreiflich finden, daC die 
Mbglichkeit, eine einfaehe mathematische Formel aufzustellen, die allgemein 
fiir alle Falle Gultigkeit hat und das Erregungs- und Reizungsgesetz dar- 
stellt, wenig wahrscheinlich erscheint, namentlich wenn diese Formel auch 
fiir die quantitativen Beziehungen zwischen Reizung und Erfolg Geltung 
haben soli, die zwischen minitnaler und maximaler Erregung stattfinden 
kónnen. Man wird es daher yerstehen, wie Biedermann2) wiederholt 
gegen alle solche Versuche Stellung genommen hat. Trotzdem ist es gelungen, 
zunachst fiir einfaehe Falle, momentane StromstóCe, Kondensatorenentladungen, 
Formeln aufzustellen, die fiir Minimalreize mit erstaunlicher Genauigkeit 
die Ergebnisse der Versuche iibersichtlich darzustellen gestatten. Ganz in 
neuerer Zeit ist es Nernst gelungen, im hóchsten Grade wahrscheinlich zu 
machen, wieso diese yerschiedenen Formeln von einem Gesiclitspunkte aus 
begriffen und yerifiziert werden kónnen. Im Innern der Gewebe kann der 
elektrische Strom nur kataphorisch oder ionenverschiebend wirken. Die 
letztere Eigenschaft ist es yielleicht allein, um welche es sich bei den Vor- 
gangen der Erregung handelt. Diese Ionenyerschiebungen fiihren an der 
Grenze yerschiedener Lósungsmittel, allgemein iiberall da, wo die Wanderungs- 
geschwindigkeit der Ionen sich andert, zu Konzentrationsanderungen der ge- 
lósten Elektrolyten. Die Konzentrationsanderungen ihrerseits bewirken dann 
erst sekundar Anderungen der Reaktionsgeschwindigkeiten; dadurch werden 
sowohl Vorgange eingeleitet, die erst die eigentliche Erregung darstellen, 
oder die diese befórdern, oder ihr entgegen wirken. Doch gehen wir 
zunachst, zum Teil historisch, die yerschieden aufgestellten „Erregungs
gesetze “ durch.

2. du Bois-Reymonds Gesetz der Neryenerregung.
du Bois-Reymond formulierte bekanntlich sein Gesetz der Neryen

erregung dahin:
„Nicht der absolute Wert der Stromdichtigkeit in jedem Augenblicke ist 

es, auf den der Bewegungsnery mit Zuckung des zugehórigen Muskels ant- 
wortet, sondern die Veranderung dieses Wertes yon einem Augenblick zum 
andern, und zwar ist die Anregung zur Bewegung, die diesen Veranderungen

') Dadurch, dafi man die Meinung yertreten kann, dafi die Erregung im 
Neryen jederzeit genau deflnierbar sei, eine fiir den Muskel wirksame Erregungs- 
grófie sich aber trotzdem in gleicher Weise nicht definieren lasse, werden die vor- 
handenen Schwierigkeiten nicht yerringert. — a) Elektrophysiologie 1895, S. 540, 
546; Pfliigers Arch. 80, 408f., 1900; Ergebnisse von Asher u. Spiro 1903, 2. Jahr- 
gang, 2. Abt., S. 103 f.
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folgt, um so bedeutender, je schneller sie bei gleicher GroBe vor sich gingen, 
oder je gróBer sie in der Zeiteinheit waren. “ (Untersuchungen iiber tierische 
Elektrizitat 1, 258.) Die Tatsachen, die diesem du Bois-Reymondschen 
Gesetze zugrunde lagen, sind im wesentlichen die folgenden. Ein konstanter 
Strom wirkt auf den motorischen Froschnerven, von gewissen Ausnahmen 
abgesehen, nicht erregend, oder braucht wenigstens nicht erregend zu wirken. 
Jede Anderung der Stromstarke indessen beantwortet der Muskel mit einer 
kraftigen Zuckung. Die Anderung muB in einer gewissen Weise plótzlich 
geschehen. Es ist dabei innerhalb weiter Grenzen gleichgiiltig, ob die Ande
rung sich auf einen schon yorhandenen Bestandstrom superponiert oder ob 
ursprunglich kein Strom herrscht. Mit Hilfe des du Bois-Reymondschen 
Saitenrheokords kann man fiir den Nerven durch passendes Hintereinander- 
einschalten von immer mebr Plattenpaaren einer Voltaschen Saule oder 
einer galvanischen Batterie (Ritter) fiir den menschlichen Korper, die Móg- 
lichkeit des „Einschleichens“ des Stromes zeigen. Andererseits ist die 
energische Wirkung dei' Induktionsschlage bekannt und diese Wirkung um 
so gróBer, je rascher der Yerlauf. Offnungsschlage wirken starker ais 
SchlieBungsschlage. Mit diesen Tatsachen scheint die Formulierung du Bois- 
Reymonds sehr gut zu harmonieren. Dabei dachte sich du Bois-Reymond, 
daB der Strom in jedem Moment einen gewissen Beitrag zur Gesamterregung 
liefert und daB durch Integration iiber diese vom Strome gelieferten Beitrage 
durch die Zeit der Einwirkungsdauer hindurch der totale Wert (d. i. die 
ErregungsgróBe) erhalten werde.

Bemerkenswert ist, dali du Bois-Reymond das Gesetz auch mathematisch 
formulierte, und zwar ist die Differentialerregung nach ihm </1; = sdt und

wo J die Stromdichte im Nerven bezeichnet. Die Integralerregung ist:

T
Beachtenswert ist, daB du Bois-Reymond nur den absoluten Wert der Anderung 
der Dichte mit der Zeit in seine Formel eingefiihrt wissen will. Da es gewóhnlich 
iiblich ist, den absoluten Wert durch eckige Klammern anzudeuten, so muli also 
das du Bois - Reymondsche Erregungsgesetz in seiner urspriinglichen Fassung 
lauten:

T
du Bois-Reymond diskutiert gewisse Spezialfalle, die sich aus seiner Formel 
ergeben und kommt zu dem Satze: „daB zwischen Elektrizitatsmenge und physio- 
logischer Wirkung keine wesentliche und unmittelbare., sondern vielmehr nur eine 
ganz willkiirlich vermittelte Beziehung stattfinde" und benutzt die Gelegenheit zu 
einem Hieb auf Matteucci. In den Nachtragen im zweiten Bandę (2. Abt., S. 150), 

/d z/\der 1884 erschien, hat du Bois-Reymond statt F( )J \dt J den Ausdruck )
eingesetzt, das Quadrat des Differentialąuotieuten, um den Schwierigkeiten zu entgehen, 
die der Operation mit den absoluten Werten des Differentialąuotienten anhaften.

Diese zweite Formel des du Bois-Reymondschen Erregungsgesetzes hat 
recht wenig Beachtung gefunden, obschon sie namentlich von einem Einwande frei 
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ist, der der ersten Formulierung gemacht werden kann. Setzt man namlich in der 
urspriinglichen du B ois-Reymondschen Formulierung anstatt die Differential- 
erregung einer unbekannten Funktion der Schwankung gleich zu setzen, proportional 
dieser, so ergibt sich, wenn yerschiedene Schwankungen dieselbe kleine Zeit dauern, 
eine um so hóhere Erregung, je starker die Schwankung, d. h. ein starker Strom, der 
dieselbe Anstiegdauer hat wie ein schwacher, reizt starker, eine Konseąuenz, die du 
Bois-Reymond mit Recht zog, eine Konseąuenz, die aber auch bei der zweiten Form 
des Erregungsgesetzes durchaus bestehen bleibt. Man integriert dabei uber gleiche 
Zeiten und macht die Annahme, daB am Ende dieser Zeit die Stromschwankung 
Nuli geworden ist, sie jedoch wahrend dieser Zeit selbst konstant angenommen werden 
darf. Nun ist es du Bois-Reymond durchaus entgangen, wenn man von Nuli 
bis unendlich integriert, dieselbe Annahme einer einfachen Proportionalitat zu Ab- 
surditaten fiihrt. Es wurden dann namlich die Strome gleich stark reizen, wenn 
ihre Endwerte dieselben sind, wie auch immer ihr Verlauf ist, wahrend doch die 
Wirkung desselben Endstromes, wie schon das „Einschleichen11 zeigt, ganzlich von 
der Art abhangt, wie der Strom ansteigt. Hoorweg1) ist es gewesen, der diese 
Liicke in den Betrachtungen aufgedeekt hat. Die zweite du Bois-Reymondsche 
Formulierung im Nachtrage, wird durch diesen Einwand nicht beriihrt, wenn man 
also die wirksame Erregung in jedem Momente, das in der Formel vorkommende 6, 
proportional dem Quadrate der Stromschwankung setzt.

Es yerdient hervorgehoben zu werden, daB das du Bois-Reymondsche 
Gesetz von dem Autor zunachst nur fiir den motorischen Froschneryen aufgestellt 
wurde. Fiir die sensiblen Nerven nahm auch du Bois-Reymond2) an, dafi die

F 4" * GD i von denenFunktion e gleich zwei anderen Funktionen ist, 8 =
die erste mit der beim motorischen Froschneryen iibereinstimmt, die zweite die 
Dichte des Stromes selbst enthalt. Bemerkenswerterweise findet er aber, daB man 
hier nicht die gesamte Erregung durch Integration gewinnen kann. „Empfindung 
laBt sich nicht summierenu.

Auch wenn sich die Stromschwankung auf einen bestehenden Strom super- 
poniert, gab du Bois-Reymond eine andere Formulierung an, d ą — F dt,
d. h. also, in diesem Falle geht auch nach du Bois-Reymond die absolute Starkę 
des Stromes in die Formel ein3).

Noch eine fiinfte Formulierung, die dem EinfluB der Lange der durchstrómten 
Strecke gerecht werden will, findet sich auf S. 296 angedeutet.

Schon du Bois-Reymond4) yersuchte, sein Gesetz in scharferer Form 
zu begrunden, ais es durch Verwendung des einfachen Saitenrheochords 
móglich war. Er konstruierte sein Schwankungsrheochord, durch welches 
eine lineare Stromschwankung im Neryen erzielt werden sollte. Ahnlich wie 
bei seinem Saitenrheochord wurde hierbei eine ąuecksilbergefiillte Róhre iiber 
einen Platindraht geschoben. Die Versuche waren wenig befriedigend, indem 
allerlei stórende Erschutterungszuckungen auftraten, die auf plótzliche Ande
rung des Ubergangswiderstandes zu Platindraht und Quecksilber zu beziehen 
waren.

’) Hoorweg behandelt das Erregungsgesetz an sehr yielen Stellen. Ich er- 
wahne die folgenden aus dem Pflugerschen Archiy: 52, 87, 1892; 53, 587, 1893; 
57, 427, 1894; 71, 128, 1898: 74, 1, 1899; 82, 399, 1900; 83, 89, 1901, 85, 106, 1901; 
87, 94, 1901. — 2) du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 1, 
288. — 3) Insofern eine spatere Schwankung stets ais auf einen bestehenden Strom 
superponiert betrachtet werden kann, kann man die Anfange der Meinung, der 
absolute Wert des Stromes spiele eine wesentliche Rolle bei den Erregungsgesetzen, 
schon bei du Bois-Reymond gegeben sehen. — 4) du Bois-Reymond, Ge- 
sammelte Abhandlungen 1, 198, 1875.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 53
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Spater hat Bernstein ein anderes Prinzip angegeben, Stromschwan- 
kungen nach Art des Schwankungsrheochords herzustellen, doch hat er Yer
suche mit demselben nicht publiziert.

3. Erste Zweifel an dem du Bois-Reymo.ndschen Gesetz.
Der erste, der dem du Bois - Rey mon dschen Erregungsgesetz wider- 

sprochen hat, ist Pfliiger. Doch gescliah dies wohl nur mit Riicksicht auf 
die tetanisierende Wirkung konstanter Strome. Pfliiger sagt1): „Obwohl die 
Erregung vor allem abhiingt yon den Schwankungen der Dichte des die 
Nerven durchfliefienden Stromes, so reagieren diese doch auch gleichwohl auf 
den Strom in bestandiger Grófie. Wahrend die letztere Abhangigkeit sich so 
gestaltet, dafi die Funktion anfangs wachst, ein Maximum erreicht, um dann 
wieder abzunehmen, bleibt das genauere Gesetz der anderen Abhangigkeit vor 
der Hand unbekannt.“

Da man aber immerhin den Offnungs- und Schliefiungstetanus ais einen 
Ausnahmefall ansehen kann (vgl. spater Kap. XIV, E.), so kónnte fiir das 
gewóhnlich ais normal zu bezeichnende Verhalten yieler Neryen das du 
Bois-Reymondsche Gesetz ja immer noch seine Giiltigkeit haben.

Aber auch in diesem Falle hat zuerst yon Bezold gewisse Einwande 
formuliert, die aus den Latenzzeiten abgeleitet waren, die zwischen Neryen- 
reiz und Muskelzuckung yerstrichen. yon Bezold fand namlich, dafi ein 
kurzdauernder Induktionsschlag eine kiirzere Latenzzeit zur Folgę hat, ais 
ein sehr schwacher konstanter, im Neryen absteigend gerichteter Strom. Er 
schlofi2): „dafi im Augenblicke der SchlieBung schwacher Strome im Neryen 
die Erregung nicht sofort eintritt, sondern dafi eine bestimmte, von der 
Starkę dieser Strome abhangige Zeit yerfliefit, innerhalb dereń der Nerv fiir 
die Erregung yorbereitet wird; innerhalb dereń die vom Strome durchflossene 
Neryenstrecke in einen Zustand erhohter Erregbarkeit yersetzt wird, yermóge 
dereń sie nun fahig wird, auf den in konstanter Starkę fliefienden Strom mit 
dem Molekularyorgang der Erregung zu antworten“ 8).

An diese Untersuchungen von Bezolds schliefien sich die Untersuchungen 
von Fick an, die in Widerspruch mit dem du Bois-Reymondschen Er
regungsgesetz zu stehen scheinen, wenigstens wenn man dieses ais Erregungs
gesetz irritabler Substanzen uberhaupt auffassen will. Er untersuchte 4) genau 
das Yerhalten der Schliefimuskeln yon Anodonta. Die dabei gewonnenen 
Schlufifolgerungen yeranlafiten ihn dann zu analogen Untersuchungen am 
Froschneryen “).

Beim Muschelmuskel fand Fick, dafi auf sehr langsame Stromschwan- 
kungen der Muskel noch reagiert, die den Froschmuskel in Ruhe liefien und 
umgekehrt, im selben Kreise der Froschmuskel im lebhaftesten Tetanus sich

*) Pfliiger, Untersuchungen iiber d. Physiol. d. Elektrotonus, S. 453. Berlin 
1859. — ’) v. Bezold, Untersuchungen iiber die elektr. Erregung der Neryen und 
Muskeln, S. 279. Leipzig, Engelmann, 1861. — 3) DaB die Erregung bei Reizung 
mit dem konstanten Strom nicht sofort, sondern nach einer gewissen Vorbereitungs- 
zeit eintritt, ist u. a. auch durch Garten und Nicolai fiir den Hechtneryen ge- 
sichert. Garten, „Beitrage z. Physiol. d. marklosen Neryen”, S. 36, Jena 1903; 
Nicolai, Pfliigers Arch. 85, 73, 1901. — 4) Beitrage zur yergleichenden Physiol. 
der irritablen Substanzen. Braunschweig 1863. — 5) Ebenda u. Untersuchungen 
iiber die elektrische Neryenreizung. Braunschweig 1864. 
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befinden kann, wahrend der Muschelmuskel nicht reagiert. In derselben 
Abhandlung findet Fick1): „An eine prinzipiell neue Formulierung des 
Grundgesetzes der elektrischen Muskelreizung ist noch nicht gedacht worden. 
Sie kann nun aber nicht mehr entbehrt werden angesichts der Erscheinungen, 
welche ich am SchlieBmuskel der Muschel beobachtet habe.“ Er findet 
(S. 52) (bei Muschelmuskeln), „daB bei bestimmter Weite der Stromdichtheits- 
schwankung die veranderte Dichtheit eine gewisse Zeit hindurch dauern mufi, 
wenn die Schwankung ais Reiz wirken soll“, und er sagt (S. 53): der Wert 
des Reizes hangt auch ab von dem absoluten Werte der Starkę des Stromes, 
dessen Schlufi oder dessen Offnung den Reiz hervorbringt.

l) Fick, Gesammelte Ahhandlg. 3,44. — 2) Studien des physiol. Instituts zu 
Breslau, l.Heft, S. 64, 1861. — 3) Sitzungsber. d. k. Akad. d. Wiss., math.-naturw. 
KI., 58, 2. Abt., 1868. — 4) Ebenda, S. 457. — 5) Konig, Ebenda 62, 2. Abt., 
Oktober 1870.

Vor Fick hatte schon Harless beobachtet, daB ein sehr haufig unter- 
brochener Strom entgegen dem du Bois-Reymondschen Gesetz nicht anders 
wie ein konstanter wirke, und Fick und auch Heidenhain2) kónnten diese 
Angaben nur bestatigen.

Mit Hilfe seines Federrheotoms konnte Fick einen Strom eine variable, 
sehr kleine Zeit schlieBen und er fand hauptsachlich mit diesem Instrument, 
daB auch beim Frosch neryen der Strom bei einer gewissen Starkę erst von 
einer gewissen Dauer an Reaktion hervorruft, sowie auch dann, daB der
selbe konstantę Strom, wenn er langere Zeit einwirkt, einen gróBeren Effekt 
bewirkt.

Rriicke betonte, daB man eigentlich unterscheiden soli zwischen einer 
Konstanten, die die richtige Erregung des Nerven charakterisiert und dem Bei- 
trag, den in jedem Moment der Strom zu demselben leistet. Charakteristisch 
fiir Brucke 8) ist, daB er in seiner Form des allgemeinen Erregungsgesetzes 
ein Verschwinden unwirksamer Erregungen annimmt.

Brucke4) entwickelt namlich fiir die ErregungsgróBe P, bei ihm aktuelle 
Reizgrófie genannt, den Ausdruck:

a 
P = j (u — y) dt, 

0

darin ist u die Geschwindigkeit, mit der im Neryen der Abstand vom Normal- 
zustande Platz greift; u konvergiert gegen Nuli mit wachsender Zeit. y ist 
eine komplizierte Funktion, die wie ein dekrementieller Faktor wirkt, so 
daB der Ausdruck w — y bei Einwirkung eines konstanten Stromes bald 
0 wird.

Einer ahnlichen Annahme begegnen wir bei einer Untersuchung von 
Konig5), der unter Helmholtz’ Leitung arbeitete und zum Teil in Wider- 
spruch mit den tatsachlichen Ergebnissen von Fick geriet. Er fand, wie 
Fick, daB der Strom eine gewisse Zeit braucht, um zu wirken, daB diese Zeit 
vergróBert wird, wenn man durch Selbstinduktionen fiir langsameren Anstieg 
des Stromes sorgt, beobachtet aber gewisse Unstetigkeiten nicht, die Fick 
gesehen hatte. Konig fand seine Resultate in Ubereinstimmung mit dem 
du Boisschen Erregungsgesetz und gab ais allgemeine Form an:

53*
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Die ErregungsgróBe ist gegeben:
t

o
Dabei ist F(t) ein Faktor, der fiir sebr kleine t einen Wert hat, sich aber 
mit wachsendem t rasch der Nuli nahert, also ein Dekrement der Erregung 
darstellt.

Ich hebe nochmals heryor, daB die Arbeit unter Leitung von Helmholtz 
angestellt wurde. Wahrend nun aber Kónig, abgesehen von diesem dekre- 
mentiellenFaktor, ganz auf duBoisschem Boden steht, findet sich jener Faktor 
implicite auch bei Engelmann, der aber auf eine mathematische Formu
li erung des Gesetzes yerzichtet und, wie schon erwahnt, die Trennung von 
órtlicher und fortgeleiteter ErregungsgróBe einfiihrt, im iibrigen aber wie 
Fick auch die Intensitat des Stromes selbst an der Erregung beteiligt 
sein laBt.

Engelmann ging von Yersuchen am Kaninchenureter aus, der sich nach 
ihm in mannigfaltigster Beziehung wie ein einziger Muskel yerhielt. Er nahm 
an, daB der Strom an der Kathode unaufhórlich jene Veranderungen zeigt, welche 
daselbst ais Erregungsursache wirken. Er sagt dann l): „DaB es dennoch 
gelingt, einen starken Strom ohne sichtbare Erregung in den Ureter einschleichen 
zu lassen, erklart sich aus dem Zusammentrefien zweier Umstande: erstens 
namlich wird, aus dem oben angefuhrten Grunde, die in jedem bestimmten 
Augenblick des Ansteigens vorhandene Summę von Erregungsursachen um 
so kleiner sein miissen, je geringer die mittlere Dichtigkeit des Stromes in 
den yorhergehenden Zeitteilchen war: zweitens aber nimmt, wie wir fanden, 
in den spateren Zeitabschnitten die erregende Wirkung des Stromes mehr 
und mehr ab. Da nun die in den einzelnen Zeitteilchen erzeugten Erregungs
ursachen sich nicht dauernd summieren konnen, sondern die zuerst erzeugten 
nach einiger Zeit immer wieder geschwunden sein miissen — man wiirde ja 
sonst immer bei langerer SchlieBung Kontraktion erhalten —, so braucht die 
Summę der gleichzeitig yorhandenen Erregungsursachen in keinem Augen
blick eine wirksame Hohe zu erreichen.“

*) Pfliigers Arch. 3, 304, 1870. — 2) Gesammelte Abhandlungen, S. 268, 1893.

4. Rheonomyersuche.
Von neuem in FluB gebracht wurde die Frage der Giiltigkeit des ur- 

spriinglichen Erregungsgesetzes durch von Fleischl2), der mit Hilfe seines 
Orthorheonoms geradlinige Stromschwankungen herzustellen suchte. Das 
Prinzip des Apparates besteht in folgendem: Wenn man an zwei gegeniiber- 
liegenden Punkten eines Kreises von konstantem Widerstand einen Strom 
zufiihrt und nun von zwei anderen am Ende eines Durchmessers gelegenen 
Punkten etwa zum Neryen ableitet, so ergieBt sich ein Stromzweig durch den 
Nervenkreis, der einen maximalen Wert hat, wenn die Ableitungs- mit den 
Zuleitungsstellen zusammenfallen, dessen Wert Nuli ist, wenn der ableitende 
Durchmesser gegen den zuleitenden um 90° gedreht ist. Gleichzeitig findet 
an diesen letzteren Punkten, wenn man den ableitenden Durchmesser in
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Rotation versetzt, ein Zeichenwechsel des Stromes statt. Das Prinzip wird 
durch beifolgende Skizze, der Stromverlauf durch das Orthorheonom wird 
durch die folgende Kurve dargestellt. Mit diesem Instrument gelang zunachst 
von Fleischl die Demonstration der Richtigkeit des du Bois-Reymond- 
schen Gesetzes im allgemeinen, d. h. es bedurfte einer gewissen Geschwindig
keit, mit der das Orthorheonom gedreht wurde, damit das Nervmuskelpraparat 

mit einer Zuckung reagierte. Hervorzuheben ist, dafi 
diejenigen Momente, in weichen der Strom sein Maxi- 

Schema des Fleischlsehen 
Orthorheonoms.

Strom verlauf bei Verwendung des 
Orthorheonoms.

aber nicht einen einfachen An-
Fig. 139.

W

Schema des v. Kriesschen 
Federrheonoms.

mum hat und in weichen der zweite Difierentialąuotient nach der Zeit un- 
endlich wird, keine besonderen Reizwirkungen entfalten.

Da das Fleischlsche Rheonom zwar gestattet, abwechselnd gerichtete 
lineare Stromschwankungen hervorzubringen, 
stieg des Stromes beąuem herzustellen er- 
laubt, so wurde gleichzeitig teils durch 
Fuhr1) das Fleischlsche Rheonom passend 
abgeandert, teils von v. Kries2) ein neuer 
Apparat konstruiert, der die gewiinschte 
Wirkung hatte. v. Kries’ Vorrichtung, das 
„Federrheonom“, beruht auf folgendem 
Prinzip: Man denke sich in der nebenstehen- 
den Fig. 139 eine mit Zinksulfat gefullte 
Fliissigkeitsrinne A — B gegeben. Durch 
a — b (amalgamierte Zinkelektroden) wird ein 
Strom zugefiihrt und die Punkte c — d ge- 
hórten dem Kreise mit groBem Widerstande, 
also dem Nervenkreise, an. Befinden sich 
dann c und d in der Strecke Aa, so flieBt 
kein Strom durch den Nervenkreis, da diese 
ein konstantes Potential hat. Wenn man 
nun den Punkt d (eine amalgamierte Zink- 

l) A. Fuhr, Versuchsresultate mit v. Fleischls Rheonom, Arch f. d. ges. 
Physiol. 38, 313 bis 321, 1886. — 2) J. v. Kries, Notiz iiber das Federrheonom, 
Arch. f. Anat. u. Physiol. 1885, 8.85, namentlich 1884, 8. 337 f.

spitze) gegen a beschleunigt, so dafi der Punkt d eine gewisse konstantę 
Geschwindigkeit schon vor dem Erreichen des Punktes a hat, so kann d 
leicht mit wenigstens annahernder konstanter Geschwindigkeit zwischen a 
und & bewegt werden. Es wird dann der Strom wahrend dieser Bewegung 
linear ansteigend um so rascher, je schneller die Geschwindigkeit der Spitze 

Schema der Abstufung linearer 
Stromschwankungen.
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wird, und yorausgesetzt, daB der Widerstand im Nervenkreis sehr groB ist, die 
weitere Bewegung von d iiber b hinaus dann keine weitere Steigerung des 
Stromes bewirken kónnen. Es findet sich also Gelegenheit, zwischen b und B 
die konstantę Geschwindigkeit der Spitze d wieder zu dampfen und auf Nuli 
zuruckzufiihren.

Wird der Strom momentan mittels eines Schliissels geschlossen, so nennt 
v. Kries1) dies MomentanschlieBung; die mit Hilfe seines Federrheonoms 
bewirkten SchlieBungen nennt er ZeitschlieBungen und entsprechend unter- 
scheidet er zwischen Momentanreizen und Zeitreizen. Bei den Zeitreizen sind 
nun im allgemeinen zur Hervorrufung derselben Kontraktion, z. B. der mini- 
malen, starkere Strome erforderlich ais bei den Momentanreizungen. Das 
Verhaltnis der Stromstarken der Zeitreize zu denen der Momentanreize, 
welche gleichen Effekt geben, wird Reizungsdivisor genannt. Derselbe ist 
fiir verschiedene Anstiegdauern yerschieden, immer aber sind, von gewissen 
Ausnahmefallen bei starkerem Strom abgesehen, die Reizungsdiyisoren ihrer 
Natur nach gróBer ais Eins. Im allgemeinen werden die Reizungsdiyisoren 
um so gróBer, je kleiner die Anstiegdauer, doch wachst die Kurye der 
Reizungsdiyisoren anfangs steil, dann weniger steil; indessen nicht geradlinig, 
indem ein weniger steiles Mittelstiick zwischen das steilere Anfangs- und 
Endstuck eingeschoben ist. Bleib,t die Anstiegsdauer konstant, so wird der 
Reizungsdiyisor um so gróBer, je starker die Zuckung. Der Reizungsdiyisor 
wachst ferner mit der Temperatur. v. Kries glaubt aus seinen Versuchen 
ferner schlieBen zu kónnen (Untersuchung der negatiyen Schwankung des 
Muskels mit dem Capillarelektrometer und dem Rheotom), dafi Zeitreize und 
Momentanreize yerschiedene Erregungswellen im Neryen und dadurch auch 
im Muskel bedingen und glaubt, daB der Vorgang bei der physiologischen 
Inneryation dem durch Zeitreize bedingten ahnlich sei2). v. Fleischl3) und 
v. Kries ziehen aus ihren Untersuchungen keine Schliisse gegen das du 
Bois-Reymondsche Zuckungsgesetz.

*) Archiy f. Anat. u. Physiol. 1884, S. 347. — 2) Ebenda S. 368. — s) Wiener 
Sitzungsber. 76, 3. Abt., 1877. — 4) Journ. of Physiol. 36, 253, 1907.

Im AnschluB an diese Untersuchung mag eine neuere erwahnt werden, 
die Keith Lucas4) angestellt hat. K. Lucas yariierte den Strom im Hauptkreis 
durch Anderung des Widerstandes. Im Hauptkreis war namlich ein Fliissigkeits- 
widerstand (Zinksulfatlósung) eingeschaltet, der aus zwei Abteilungen bestand, 
die durch ein rechteckiges Loch miteinander kommunizierten. Das letztere konnte 
durch einen gleichmaBig bewegten Schieber geschlossen bzw. geóffnet werden. Bei 
passender Wahl der Schieberform wurden dann, wie K. Lucas sich mit Hilfe des 
Saitengalyanometers und photographischer Aufnahmen der Fadenbewegung. iiber- 
zeugte, praktisch linear ansteigende Strome erhalten. Unter Verwendung besonders 
konstruierter Elektroden (siehe das Original) gelang es ihm die Versuche durch Stunden 
fortzuf iihren; indem er dabei die in den ersten l’/2 Stunden gemachten Beobachtungen 
wegen ihrer UnregelmaBigkeit yerwarf, erhielt er sowohl fur den Froschneryen wie 
fiir den Krótenneryen gewisse recht bemerkenswerte konstantę Ergebnisse. Er findet 
so, daB ein geringer Grad der Steilheit existiert, bei dem ein schlieBlich noch so 
starker Strom nicht zu reizen yermag. Fiir den Grenzwert ergibt sich, daB ein 
Strom in einer Sekunde beim Froschneryen 60mai, beim Krótenneryen 45mai so 
groB werden muBte, ais derjenige ist, der bei der momentanen SchlieBung gerade i-eizt. 
Dabei sind die Schwankungen dieser Zahlen nicht sehr groB, sie liegen fiir den 
Froschneryen zwischen 50 und 81, fiir den Krótenneryen zwischen 39 und 55; den 
so bestimmten Zahlen kommt daher yielleicht eine weitere Bedeutung zu. Die be-
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treffende Zahl fiir einen Krotenmuskel ist, wenn die Reizung nicht lokal beschrankt 
bleibt, sondern zur Zuckung des ganzen Muskels fiihrt, 4,4.

Yon anderen Versuchen, bestimmte unwillkiirlich variable Anstiegsformen 
z u erzielen, sind die Bestrebungen d’Arsonvals zu nennen, der sich einer 
Yorrichtung bediente, die groBe Ahnlichkeit mit der Bernsteinschen hatte 
bzw. mit dem Federrheonom yon v. Kries, bei dem aber die Strome durch 
einen Kondensator variabler Kapazitat geleitet wurden. d^rsonyal1) kónnte 
die Art der Potentialschwankung gleichzeitig aufschreiben. Er erhielt so 
eine Kurye, die er „la characteristiąue de l’excitation electrique“ nannte. 
Indem nun d’Arsonval, worauf Cybulski und Zanietowski sowie 
Georg Weiss aufmerksam machten, die Ladezeit des Kondensatora ver- 
nachlassigte, glaubte er durch diese Kurye direkt die Form der Strom- 
schwankung zu kennen. Beziiglich des Neryen fand d’Arsonval2) „Que 
l’excitabilite du nerf est misę en jeu surtout par la rapidite et la grandeur 
de la yariation du potential; la ąuantite d’electricite misę en jeu joue un role 
secondaire.“

*) d’Arsonval, Arch. de physiol. 1 (5), 423—437, 1889. — s) Derselbe, 
Ebenda, S. 252. — 3) Danilewsky, Uber die Reizung der Neryen mittels kymo- 
rheonomischer Induktionsstróme, Zentralbl. d. Physiol. 3, 198, 1889. — 4) Derselbe, 
Uber ein Kymorheonom, Ebenda 1, 490, 1887. — 5) Mareś, Sur les relations entre 
l’excitation electriąue et la reaction neuro-musculaire. Prag 1893.

Bemerkenswert ist, daB fiir den Muskel d’Arsonval die Vorstellung 
hatte, daB der Reizstrom sich in mechanische Energie nach Art eines ther
mischen Motors yerwandeln konne. In derselben Abhandlung schlug d’Arson- 
val yor, die Reizung eines Neryen, wenn sie durch eine auf- und absteigende 
Potentialschwankung von der maximalen elektromotorischen Kraft von 0,01 
Volt durch 0,01 Sekunde hindurch andauert und dabei eine Elektrizitats- 
menge von 0,01 Mikrocoularat den Neryen durchflieBt, ais Reizeinheit zu 
nehmen und ihr den Namen Galvani zu geben.

Es ist klar, daB diese d’Arsonyalsehe Einheit sich kein Biirgerrecht 
erwerben kónnte und von dem Autor selbst yerlassen wurde.

Bei dem Kymorheonom Danilewskys wird die Schwankung dadurch 
erzeugt, daB ein Zinkstab in eine Mischung von Zinksulfat und Glyzerin 
yariabel eingetaucht werden kann. Die Lósung befindet sich in einem senk
rechten Zylinder. Der Strom wird am Boden zugefiihrt und durch die beweg- 
liche Elektrodę weitergeleitet bzw. umgekehrt. Dieser yariable Widerstand 
wird entweder in die Haupt- oder in die Nebenleitung eingeschaltet und die 
Strome werden direkt oder durch Yermittelung eines Induktionsapparates dem 
Praparate zugeleitet. Bei den Hauptyersuchen wurde die bewegliche Elektrodę 
rhythmisch durch ein Uhrwerk in Gang gesetzt. Daneben benutzte Dani
lewsky3) aber auch einen Fallapparat fiir die Herstellung einmaliger Schwan
kungen. Zu dem uns hier interessierenden Zuckungsgesetz nimmt Dani
lewsky4) nicht ausgesprochene Stellung. Einen Fallapparat benutzte auch 
Mareś5), indem er einen Magnetstab durch eine Spule mit Hilfe der 
„Atwoodschen Fallmaschine“ bewegte. Sein Hauptresultat war: „Entre 
l’excitant et l’excitation neuro-musculaire il n’y a pas de proportionnalite; il 
n’y a meme aucun rapport fixe, aucun nombre, aucune eąuation qui expri- 
merait cette relation. Le rapport est tres irregulier et yariable/
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Zwei Jahre spater hat ein Schiller von Mares, Playec1), die Yersuche 
wieder aufgenommen, und zwar mit dem von Kriesschen „Federrheonom11, 
dasselbe noch in mannigfaltigerer Anordnung ais von Kries anwendend2).

Ehe wir auf die Playecschen Resultate eingehen, empfiehlt es sich, zu
nachst die Ansichten yon Biedermann3) und gewisse Versuche von 
Griitzner4) zu besprechen.

5. Anschauung Biedermanns, Versuche Griitzners.
Biedermann (1. c.) sagt — allerdings vor Besprechung der Erschei- 

nungen am Neryen, aber im AnschluB an das du Boissche Erregungs- 
gesetz —, „wenn auch zugegeben ist, daB in yielen Fallen, und insbesondere 
bei allen rasch reagierenden, die Erregung dementsprechend 
auch rasch leitenden kontraktilen Substanzen, der Reizerfolg (insoweit 
er sich durch sichtbare Gestaltsyeranderungen yerrat) yorzugsweise im Mo- 
mente des Entstehens oder Verschwindens des Stromes sich geltend macht 
(SchlieBungs- und Offnungszuckung), so kann es doch andererseits nicht dem 
geringsten Zweifel unterliegen, daB der elektrische Strom in jedem Falle 
wahrend der ganzen Dauer seines FlieBens jene Yeranderungen der irri- 
tablen Substanzen bewirkt, welche einerseits der Erregung, andererseits da
gegen antagonistischen Hemmungsyorgangen zugrunde liegen. In yielen 
Fallen sind sogar diese Dauerwirkungen uberhaupt die einzigen, welche im 
Gefolge der elektrischen Reizung hervortreten (glatte Muskeln, yiele Protisten). 
Strome von zu kurzer Dauer bleiben dann wirkungslos und es laBt sich dies, 
wie gezeigt wurde, auch fiir ąuergestreifte Muskeln bei Anwendung geeigneter 
Versuchsmethoden nachweisen. Der Strom muB, um erregend zu wirken, 
unter allen Umstanden eine gewisse, und zwar um so gróBere 
Dauer besitzen, je geringer die Erregbarkeit und je langsamer die 
Reaktion des betreffenden Plasmas ist. Ebensowenig wie bei der 
SchlieBung des Stromes die Erregung nur eben den Moment des Entstehens 
begleitet, ist dies der Fali bei Offnung des Stromkreises; auch die Offnungs- 
erregung iiberdauert erheblich das Verschwinden des Stromes.“

Dabei meint also Biedermann, in Ubereinstimmung mit Engel- 
mann, die Yorgange am Orte der direkten Reizung. Damit der Erregungs- 
yorgang sich fortleitet, ist auch nach Biedermann die Intensitatsschwankung 
yon einer gewissen Steilheit das Notwendigste. Er sagt (1. c. S. 268): „Fort- 
pflanzung der Erregung vom Orte der direkten Reizung findet bei Ein- 
wirkung des elektrischen Stromes an geeigneten Objekten in der Regel 
nur bei geniigend raschen Stromesschwankungen statt, mógen dieselben 
nun von Nuli oder irgend einem endlichen Werte ausgehen.“ DaB Bieder
mann den Neryen nicht ausschlieBt, ergibt sich dann direkt auf S. 542, 
wo er im Hinweis auf den SchlieBungstetanus des Froschneryen und 
namentlich der Neryen der Warmbluter und auf das Verhalten der Scheren- 
neryen des Krebses, zu dem Resultate kommt: „Es hat daher das du 
Boissche allgemeine Gesetz der Erregung fiir die indirekte

l) Buli, intern, d. 1’acad. de Boheme 1897. — s) Vgl. Lapicąues Orthorheonom, 
Compt. rend. 64, Heft 1, 8. 6, 1908 (w. d. K.). — 3) Biedermann, Elektrophysiol., 
8. 267. Jena 1895. — 4) Pfliigers Arch. 41, 256, 1887.
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Muskelreizung ebenso wenigGeltung wie fiir die direkte; wir mussen 
yielmehr behaupten, daB, obschon die siehtbaren Folgen der fortgeleiteten Er
regung yor allem abhangen von den Schwankungen der Dichte des den Neryen 
durchflieBenden Stromes, dieser doch wahrend seiner ganzen Dauer den 
Vorgang der Erregung órtlich auslbst, und daB es von anderen Umstanden 
abhangt, ob sich diese Dauererregung am Erfolgsorgane (Muskel) auspragt 
oder nicht. “

Den Biedermannsehen Ansichten werden passend die Versuche von 
Griitzner und seiner Schule angeschlossen, der sehr yerschiedene Erreg
barkeit yerschiedener Nerymuskelpraparate fiir rasch und langsam yerander- 
liche Strome fand. Es spielt das Nerymuskelpraparat der Krbte eine beson
dere Rolle, welches besser auf langsam ais auf rasch ansteigende Strome 
reagiert. Griitzner lieB dasselbe durch SchottJ) namentlich mit seiner 
Reizsirene untersuchen. Bei diesem wird der benótigte Induktionsschlag durch 
einen Eisenzahn gewonnen, der sich zwischen die Pole eines kleinen Elektro- 
magneten einschiebt. Je nach der Gestalt, die man diesem Zahn gibt, kann 
man den betreffenden Induktionsschlag langsam oder schnell ansteigend machen.

Schott weist auf den Widerspruch der im Nerymuskelpraparat der 
Krbte gewonnenen Ergebnisse mit dem du Bois-Reymondschen Erregungs- 
gesetz hin. Biirker 2) hat spater die Frage noch einmal behandelt und eben
falls fiir dieKrbte eine Ausnahme yon dem du Bois - Reymon dsehen Erregungs- 
gesetz statuiert. Plavec (1. c.) tritt auf Grund seiner oben erwahnten 
Untersuchungen noch einmal ganz besonders fiir das du Bois-Reymondsche 
Gesetz ein, nimmt aber zur Erklarung aller Erscheinungen an, daB iiber einen 
gewissen Wert hinaus die Dichtigkeitsschwankung wieder einen geringeren 
EinfluB auf die DiSerentialerregung habe. Speziell findet er die von Griitzner 
und seinen Schiilern mit der Reizsirene am Krbtenpraparat gefundenen Tat
sachen in Ubereinstimmung mit dem von ihm modifizierten du Bois- 
Reymondschen Gesetz.

Scharfe Opposition gegen das du Bois-Reymondsche Gesetz machte 
vor allem Hoorweg3).

6. Hoorwegs Formel, Kondensatorenfrladungen.
Nach Hoorweg ware die elementare Erregung proportional dem Aus

druck: aie->■**,  wo a und Konstantę sind. Nach dieser Formel ist die Er
regung der momentane Erregungsbeitrag wahrend der Stromeinwirkung pro
portional der augenblicklichen Intensitat (Dichte) des einwirkenden Stromes. 
Andererseits aber findet eine dekrementelle Abnahme dieser Wirkung statt, 
die durch das Exponentialglied mit dem Faktor /3 charakterisiert wird.

*) Pfliigers Arch. 48, 854, 1891. — 2) Biirker, Uber die Erzeugung und 
physiol. Wirkung schnell und langsam yerlaufender magnet - elektrischei- Strbme. 
Dissert. Tiibingen 1897. — “) Pfliigers Arch. 52, 87, spez. 104, 1892; 53, 587, 
1893; 57, 427, 1894; 71, 128, spez. 149, 1898; 74, 1, 1899; 82, 399, 1900; 83, 89 
1901; 85, 106, 1901; 87, 94, 1901.

Hoorweg hat nun gezeigt, daB die Erscheinungen beim SchluB eines 
konstanten Stromes sehr wohl yertraglich sind mit seiner Formel. Vor allen 
Dingen aber sah er einen Beweis fiir dieselbe in VerBuchen der Neryenreizung 
mit Kondensatorentladungen.
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Die Kondensatorentladung bietet yerschiedene groBe Vorziige gegeniiber 
anderen elektrischen Reizarten dar. Die Menge der durch den Neryen durch- 
geschickten Elektrizitat ist leicht zu bereehnen, wenn man die Kapazitat des 
Kondensatora kennt und das Potential, zu dem er geladen wurde Kennt 
man den Widerstand, so ergibt sich uberhaupt der ganze Stromverlauf auf 
die einfachste Weise. Auch ist dann die Energie durch einen einfachen Aus
druck gegeben.

Gelegentliche Reizungen mit Kondensatorentladungen sind schon durch 
Volta (vgl. du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 1, 
270) angestellt worden. Ritter benutzte die aufeinanderfolgenden Riickstands- 
entladungen von Leidener Flaschen, um die Intensitat des Reizes abzustufen. 
Eine noch mehr systematische Anwendung findet sich bei Chauyeau1). Er 
benutzte ais Kondensatoren Metallkugeln, also solche von fast yerschwindender 
Kapazitat. Die spateren Autoren bedienten sich der gewohnlichen Papier- 
bzw. Glimmerkondensatoren und konnten so auch Zuckungen mit relatiy 
niedrigen Potentialen erzielen.

Unter den Nachfolgern Chauyeaus sind zunachst Dubois 2), Mareś8), 
Tiegel4), Wertheim - Salomonson 5) und namentlich Cybulski und 
Zanietowski*>) zu erwahnen. Ungefahr gleichzeitig begann auch Hoor- 
weg seine Untersuchungen iiber die Reizung mit Kondensatoren. Cybulski 
und Zanietowski kamen zu den beiden uns hier am meisten inter- 
essierenden Schliissen, daB die Wirkung der Entladung wahrscheinlich von der 
Energie der Entladung und von der Zeit abhangig sei, in der die Haupt- 
entladung erfolgt. Die kleinste hierbei in Betracht kommende Energie ruft 
namlich nur dann eine Zuckung heryor, wenn die Entladung einen gewissen 
Zeitraum dauert. Diesen letzteren bestimmen die Autoren ungefahr zu 
0,001 bis 0,002 Sekunden. Hoorweg kam zu dem Schlusse, daB mit ab- 
nehmender Kapazitat des Kondensatora die fiir eine Minimalzuckung erforder- 
liche Polstarke P fortwahrend schnell steigt, die Quantitat Q regelmafiig 
abnimmt, die Energie E erst sinkt, spater aber wieder steigt. Er stellte 
seine Resultate durch die einfache Gleichung dar7):

P = aR±^ • •. ..................................(1)

wo P die zur Minimalzuckung erforderliche Polspannung, R der Widerstand 
des Kreises, C die Kapazitat des Kondensators und a und b die Konstanten 
sind. Dieses empirische Gesetz von Hoorweg hat sich trotz allerlei An- 
feindungen insofern bewahrt, ais es bei nicht zu groBen Differenzen der an- 
gewandten Kapazitat ziemlich gut mit der Erfahrung ubereinstimmt8). Hoor-

’) Utilisation de la tension electroscopiąue des circuits volta'iques pour obtenir 
des excitations ólectrophysioliques. Lyon 1874. — 2) Dubois, Unters. iiber die 
phys. Wirkung d. Kondensatorentladungen. Bern 1888. — s) Acad. Boheme des 
Scienc. a Prague 1893. — 4) Pfliigers Arch. 14, 330, 1877. — 5) Wertheim Salo
monson, Ned. Tijdschrift voor Geneeskunde. 28. Marz 1891, p. 339. — 8) Pfliigers 
Arch. 56, 45, 1894. — 7) Pfliigers Arch. 57, 433, 1894. Man sehe auch Hermann, 
Ebenda 127, 202, 1909 (w. d. K.). — 8) Cluzet (Theses presentees a la faculte des 
sciences de Paris, p. 36, Lille 1905) beanstandet an der Formel hauptsachlich, daB 
die Zeit nicht hineingekommen ist, da es unzweifelhaft nur eine gewisse niitzliche 
Zeit der Entladung gibt, und daB die Resultate beziiglich des Minimums der Energie 
nicht mit der Erfahrung stimmen.
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weg leitete dasselbe auch theoretisch aus seiner Grundformel fur die erregende 
Wirkung des Stromes ab und sah also in dieser Formel eine Bestatigung 
seiner Grundanschauungen iiber die Neryenerregung.

7. Andere Formeln.
Waller1) stellte sich auf einen ahnlichen Standpunkt wie Cybulski und 

Zanietowski, dafi es namlich bei der Reizung des Neryen yorwiegend auf 
die Energie ankomme. Er suchte dasjenige Verhaltnis yon Kapazitat C und 
Spannung _P2) bei dem gegebenen Widerstand R des Kreises, welches mit 
dem geringsten Aufwand von Energie eine Minimalzuckung heryorruft. Er 
dachte sich nun, dafi die Geschwindigkeit, mit der das anfangliche Potential 
in diesem Falle abfallt, einen besonderen EinfluB auf die Reizung haben miisse

zeichnet, die Charakteristik des Neryen (in anderer Weise wie d’Arsonval 
die charakteristische Reizfunktion benannte).

Zu einer ahnlich einfachen Formel wie die Hoorwegsche gelangte 
Georg Weiss3) bei seinen Untersuchungen, dereń experimentelle Ergebnisse 
im Laboratorium Hermanns durch eine Arbeit von O. Weiss und Gilde- 
meister4) bestatigt wurden. G. Weiss benutzte eine Kohlensaureflinte, 
um diinne Drahte, die in kleinen Abstanden sich befanden, zu durchschiefien. 
Lapicąue6) hat dem Instrument eine yereinfachte Form gegeben. Mit dem- 
selben gelingt es leicht, einen Strom von bestimmter Starkę eine beliebig 
abgemessene Zeit durch einen Neryen hindurch zu senden. Weiss leitet aus 
seinen Versuchen die einfaehe Formel ab, dafi die zu einer Minimalerregung 
erforderliche Elektrizitatsmenge Q = a -j- b X t, d. h. also dieselbe geringe 
Elektrizitatsmenge a stets den Neryen passieren lnuti, damit uberhaupt eine 
Erregung zustande kommt und dafi zu dieser absolut notwendigen Elek
trizitatsmenge noch ein weiterer Zuwachs erforderlich ist, wenn der Durch- 
gang langere Zeit erfordert.

G. Weiss hat gezeigt, dafi mit seiner Formel unter gewissen yerein- 
fachten Annahmen auch die yon Hoorweg an Kondensatoren gewonnenen 
Ergebnisse, die er bestatigen konnte, harmonieren. Die Formel von Georg 
Weiss hat den Vorzug, dafi sie von jeder Bezugnahme auf hypothetische 
Vorgange bei Heryorrufung der Erregung und auf einen bypothetischen Wert 
der Erregung selbst yollstandig frei ist und ein einfaches nacktes Tatsachen- 
gesetz ausspricht.

Gildemeister6) hat noch auf weitere Falle die Formel von Weiss 
auszudehnen bzw. die Beziehungen festzulegen gesucht, die zwischen dem 
einwirkenden Strome und der Minimalzuckung gegeben sein mussen. Er

’) Proc. Roy. Soc. 65, 207, vgl. Keith Lucas, Journ. of Physiol. 34, 372, 1906. 
— 2) Waller yerwandte andere Buchstaben, was aber fiir das Prinzip gleich- 
giiltig ist. — 3) Archiyes italiennes de Biologie 35, 1. — 4) Pfliigers Arch. 101, 53, 
1904. — 5) Lapicque, PhysiologenkongreB zu Briissel (Lapicąue yerwendete auch 
einen Fallapparat), Arch. intern. Physiol. 2, .118, 1904. — ’) Vgl. Gildemeister, 
Pfliigers Arch. 124, 447, 1908, und Festschr. f. L. Hermann, Beitr. z. Physiol. u. 
Patho). 1908, S. 53 (w. d. K.).
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konstruierte eine neue GroBe cp, die mit der Erregung indirekt zusammenhangt, 
und sagt, daB fiir diese neue GroBe eine Differentialgleichung zweiten Grades 
maBgebend sei. Doch laBt sich die Beziehung zwischen dieser GroBe und 
der Erregung bzw. der Reizung nicht durch einen geschlossenen Ausdruck 
darstellen. Zur Versinnbildlichung seiner Formel hat Gildemeister ein 
mechanisches Modeli konstruiert, das eine Analogie mit der Reaktion des 
Neryen darbietet.

Nach den Untersuchungen von Herr und Frau Lapicąue geniigt die 
Weisssche Formel bei Benutzung von Kondensatorentladungen,1) nicht. Fiir 
diese fanden sie eine Annaherung an die Wirklichkeit sowohl fiir den Frosch
neryen wie fiir den Gastrocnemius der Króte durch Benutzung der Formel

VC = a + fiC — yV.

Die Formel hat den offenkundigen Nachteil, daB sie drei Konstantę erfordert. 
Cluzet2) hat gegeniiber Lapicąue die einfachere Weisssche Formel zu 
stiitzen gesucht; er leitet aus derselben fiir Kondensatorentladungen durch 
passende Annahme durch die in Betracht kommende Zeit t die Formel ab 

C =
a

und eine Reihe analoger und findet auch diese Formel in Ubereinstimmung 
mit der Erfahrung. Die Zeit t ist fiir ihn die Dauer der niitzlichen Zeit der 
Entladung.

Die tatsachlichen Angaben von Hoorweg iiber Kondensatorentladungen 
hat Hermann3) nachgepriift und findet in einzelnen Fallen Abweichungen 
bis zu 44 Proz. yon der Theorie, aber, wie schon oben hervorgehoben, fiir 
kleinere Bereiche der Kapazitat doch im ganzen gute Ubereinstimmung zwischen 
Ezperiment und Theorie.

Hermann leugnet dabei, wie wir schon erwahnten, ein integrales Er- 
regungsgesetz fiir den Neryen, gibt aber dem Muskel die Fahigkeit der Summie- 
rung, setzt also auf diese Weise fiir die indirekte Muskelreizung das friiher 
bekampfte Integral wieder ein und denkt sich, daB der Vorgang im 
Neryen so rein wellenfórmig ist (eine, nebenbei bemerkt, bedenkliche An
nahme), daB ein Vorgang von der Art der Kondensatorentladungen sich 
auch in der Ubertragung der Erregung yon Neryen auf den Muskel wieder- 
findet. Hermann nahm nun an, es móge auf die im Stadium der latenten 
Reizung des Muskels iibertragene Energiesumme ankommen und untersuchte 
nun fiir alle diejenigen Anteile der Kondensatorentladungen, die in diese Zeit 
fallen, die Beziehungen zwischen der Energie der Entladung (entwickelte J o u 1 e - 
sche Warme) zum Minimalreiz und findet fiir alle diejenigen Entladungen, 
die diese Zeit der latenten Muskelreizung (etwa 2/1000 Sek.) geniigend aus-

*) Auf eine interessante Kombination zweier Kondensatoren zur Reizung und 
auf die damit erhaltenen Ergebnisse kann ich hiei' nur hinweisen. Lapicąue, Compt. 
rend. de la soc. d. biol. 64 (No. 8), 336, 1908; M. et Mme. Lapicąue, Ibid. No. 13, 
p. 589. — 2) 1. ć. Man yergleiche im iibrigen die Diskussion zwischen Weiss, 
Cluzet und Lapicąue in den Compt. rend. de la soc. d. biol. 1907 u. 1908, auf 
die ich hier nicht naher eingehen kann. — s) Pfliigers Arch. 111, 537, 1906.
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fiillen, daB es nur auf die in Bewegung gesetzte Energie ankomme. Er erhalt 
auf diese Weise die Formel:

3(1 — e-ęfc) = A, 
wobei

- = A, pac = ą,

wo c die Kapazitat des Kondensators, p die Potentiale, auf die dasselbe ge- 
laden ist, £ und A Konstantę bedeuten.

Folgende Tabelle zeigt eine der erstaunlichenJ) Ubereinstimmungen 
zwischen Theorie und Beobachtung:

Versuch 42). 
f = 0,05176. A = 1323,65.

k p ber. P gef- absol. A. Proz.

1 162,1 156,7 + 5,4 + 3,4
2 164,1 165,1 — 1,0 — 0,6
5 170,4 169,3 + 1,1 + 0,6

10 181,0 185,9 — A9 -2,6
20 202,6 210,3 — 7,7 — 3,7
50 267,5 275,9 — 8,4 — 3,0

100 364,9 367,3 - 2,4 — 0,7
200 514,5 499,1 + 15,4 + 3,1

Fur so kleine Kapazitaten, in welchen die Hauptentladung kleiner ist ais 
die kritische Zeit fur die Reizung, gelang es Hermann zunachst nicht, ein 
einfaches Gesetz aufzustellen. Sein Schiller Sachs8) versuchte, sich dem 
Problem zu nahern.

Nach Sachs laBt sich die Hoorwegsche4) Formel so umformen, dafi 
sie lautet:

’) Vgl. dagegen die Einwande von Hoorweg, Pfliigers Arch. 114, 216, 1906.
— *) Ebenda 111, 556. — 3) Ebenda 113, 106, 1906. — ") Ebenda, S. 108. —
5) Ebenda, S. 109.

PC=b-\-aR.C oder PG = b-\-a'C,
und daraus wiirde folgen, daB — wenn nlan eine Kurve konstruiert, in der die 
zur minimalen Reizung nótige Elektrizitatsmenge 
ais Ordinaten, die Kapazitaten ais Abszissen dar- 
gestellt werden — nach der Hoorwegschen 
Formel eine gerade Strecke erwartet werden 
miiBte. Nach der beistehenden Fig. 141 5) ist 
aber die Linie, die Sachs an der Hand eines 
empirischen Versuches konstruierte, stets gegen die 
Abszissen konkav. Die Frage ist nur, ob sie 
auf der Ordinatenachse in einem Punkt B oder 
im Koordinatenanfang O endet. Sachs ist geneigt, das letztere anzu- 
nehmen.

Bei den Versuchen von Hermann sind immer noch zwei Konstantę 
erforderlich, um die gute Ubereinstimmung zwischen Theorie und Beobachtung
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zu erzielen. Dasselbe gilt von neuerlichen Versuchen Lapicąues ’), der 
die Reizung in Analogie bringt mit der Ladung eines Kondensators mit 
NebenschluB. Derselbe ist hier der Nernstschen Anschauung sehr nahe ge- 
kommen. Ubrigens sind das zahlreiche altere Physiologen, die in einer 
Polarisation den Beginn der Reizung gesehen haben 2). Ganz neuerdings ist 
es Nernst gelungen, bei den Kondensatorladungen mit einer Konstanten aus- 
zukommen. Doch miissen wir, ehe wir naher auf die Nernstsche Vorstellung 
eingehen, noch die Wirkungen periodischer Reizung betrachten

') Vgl. Lapicąue, Journ. de Physiol. et Pathol. 9, 565 u. 620, 1907; Compt.
rend. de la soc. de hiol. 62, 615 u. 63, 37, 1907. — *) Vgl. Hermann, Pfliigers
Arch. 7, 364, 1873. — 3) Ebenda 2, 348, 1869. — 4) Ehenda 6, 157, 1872. —
5) Ehenda 4, 3, 1871. — 6) Heidenhain, Studien d. physiol.Inst. Breslau, Heft 1,
S. 64. Leipzig 1861. — 7) Bernstein, Untersuchungen iiher den Erregungsvorgang
im Nerven- und Muskelsystem. Heidelberg 1871. — 8) Arch. f. Anat. u. Physiol.
1878, S. 394. — 9) Vgl. Roth, Pfliigers Arch. 42, 94, 1888. — 10) Verhandl. d.
Naturforscheryersammlung zu Freiburg 8, 170. — ll) Pfliigers Arch. 103, 124, 1904.

8. Reizung mit Wechselstromen.
Schon oben sind die Versuche yon Harless und Fick erwahnt, nach 

weichen ein sehr haufig unterbrochener Strom Neryen nicht zu reizen vermag.
Zu ahnlichen Resultaten kamen Wittich3), Griinhagen4 5) und nament

lich Engełmann6), der allerdings an den Angaben seiner Vorganger manches 
auszusetzen hatte, wahrend Heidenhain6) selbst bei 6000maliger Unter
brechung in der Sekunde bei hinreichender Stromstarke noch Tetanus ein
treten sah.

Bernstein 7) hat mit Hilfe des von ihm konstruierten akustischen Unter- 
brechers die Frage wieder aufgenommen. Er hat eine Anfangszuckung 
erhalten, d. h. der haufig unterbrochene Strom wirkte genau so wie eine ein- 
malige SchlieBung und eventuell wie eine einmalige Offnung. Die Angaben 
von Bernstein sind erheblich bestritten worden, namentlich von Kronecker 
und Stirling8), die das Kroneckersche Toninduktorium stets wirksam 
fanden; indessen diirfte dieses Toninduktorium kein besonders geeigneter 
Apparat sein, um wirklich gleichmaBige Wechselstróme zu erzeugen9). Auch 
hat spater v. Kries 10), dem wir die erste Untersuchung der Erregbarkeit 
mit móglichst reinen Wechselstromen yerdanken, die Anfangszuckung Bern- 
steins unter bestimmten Umstanden wieder gefunden. Nach Wertheim- 
Salomonson11) ist die Anfangs- und Endzuckung bei Anwendung von 
freąuenten Wechselstromen rein physikalisch zu erklaren.

Im iibrigen ist das Hauptergebnis der erwahnten von Kriesschen Ab- 
handlung, daB bei einer bestimmten Starkę eine optimale Freąuenz der 
Stromoscillationen existiert, wobei fiir yerschiedene Temperaturen recht yer
schiedene Optimumfreąuenzen esistieren, und daB andererseits fiir jede Strom- 
intensitat sich eine Freąuenz angeben laBt, welche nur iiberschritten zu 
werden braucht, um den Reizeffekt yerschwinden zu machen, mit anderen 
Worten: y.Kries fand keine obere Grenze fiir die Reizbarkeit durch Wechsel
stróme in der Freąuenz, wenn die Strome selbst hinreichend intensiy waren.

Den yon Kriessehen Resultaten ahnlich waren die Ergebnisse, die 
d’Arsonval erzielte, ais er ebenfalls mit einer besonderen Wechselstrom- 
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maschine, die die verschiedensten Freąuenzen erlaubte, den Neryen reizte. 
Er sprach, wenn auch in anderer Weise wie friiher und auch in anderer 
Weise wie Waller, von einer Charakteristik des Neryen und yersteht dar- 
unter jetzt diejenige Freąuenz, welche bei den schwachsten Strómen starkę 
Zuckungen bzw. dauernden Tetanus hervorruft, indem er sich denkt, daB der 
Nery gewissermaBen den Eigenton besitzt, auf den er am besten reagiert. 
Sehr hohe Freąuenzen (iiber 10 000) reizen nach d: Arsonyal1), der seine 
Versuche gleichzeitig mit Tesla anstellte, den menschlichen Korper uberhaupt 
nicht; kann man doch den ganzen menschlichen Korper, scheinbar wenigstens, 
bei einem Wechselstrom hoher Freąuenz ais Zwischenleiter benutzen, in dem 
gleichzeitig Gliih- und Bogenlampen leuchten, ohne daB der der Leitung 
dienende Korper die geringste Zuckung ausfiihrt oder das Versuchsindividuum 
das geringste bemerkt.

Ich teile das Schema eines solchen Yersuches nach d’Arsonyal 
mit, wobei bemerkt werden mufi, daB es auch noch auf manche andere Art 
móglich ist, ahnliche Effekte zu erzielen. Die Strome einer 
Influenzmaschine oder eines „Ruhmkorff“ werden mit den 
inneren Belegungen A und A, zweier „Leidener11 Flaschen 
und einer Funkenstrecke, yerbunden. Die aufieren Be
legungen B und B selbst sind durch Solenoid C ge
schlossen, welches aus etwa 20 Windungen dicken Kupfer- 
drahtes besteht. An den Enden des Solenoids greifen 
mittels Handhaben zwei Personen D und I)1 an, die ihrer- 
seits ebenfalls mittels Handhaben eine gewóhnliche Gliih- 
lampe halten. Die Gliihlampe leuchtet heli auf beim 
Spielen des Ruhmkorff, ohne daB die Personen, die die 
leitenden Vermittler spielen, das geringste spiiren. Hóchstens 
macht sich an den Aus- und Eintrittsstellen des Stromes

geltend.
on Wertheim-Salomonson 2) 

sehr wahrscheinlich geworden ist, findet in diesem Falle 
die Leitung des Stromes nicht ausschlfeBlich durch den Korper der Versuchs- 
person hindurch statt, sondern ein Leiter yon so ausgedehnter Gestalt wie 
der menschliche Korper hat eine erhebliche Kapazitat, d. h. er wirkt wie 
ein einfacherer Fliissigkeitswiderstand von kleineren Dimensionen, dessen 
beide Enden mit einem Kondensator yerbunden sind3). Eine solche Kom- 
bination — Kondensator mit Nebenschlufi — kann nun Wechselstróme 
weiterleiten, ohne dafi die Stromstarke im Nebenschlufi den vollen Wert 
annimmt, da der Kondensator dem Wechselstrom gegeniiber ais Leiter auf- 
zufassen ist. Indessen ist die Erniedrigung der Stromstarke durch die 
Kapazitatswirkung des menschlichen Korpers doch nicht hinreichend groB, 
um damit den Mangel einer Reizwirkung geniigend yerstandlich zu machen. 
Man hat eine Zeitlang geglaubt, die Strome dringen aus abnlichem Grunde 
nicht in den menschlichen Korper ein, aus dem auch das Innere eines Drahtes

‘) A. d’Arsonval, Courants alternatifs a grandę frequence, Arch. de Physiol. 
5 (5), 401—408, 1893. — !) Pfliigers Arch. 85, 505, 1901. — 3) Die schlecht 
leitende Epidermis konnte iibrigens auch die Kolie des Dielektrikums eines Kon
densatora spielen.

ein gewisses Warmegefiihl 
Wie durch Yersuche i
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bei der Weiterleitung vom Wechselstrom von Stromschleifen relatiy frei ist 
und nur eine geringe Elektrizitatsbewegung zeigt. Der Strom verteilt sich 
namlich hier mehr an die Oberflache hin und yerlauft bei der Weiterleitung 
von Herzschen Wellen nahezu yollstandig an der Grenzschichte zwischen 
Luft und Metali. Diese Erscheinung beruht darauf, dafi die einzelnen Strom- 
faden aufeinander induzierend wirken, und diese Induktionswirkung hebt die 
sonst im Innern des Drahtes yorhandenen Strome yollstandig auf, wie aus 
der Theorie folgt, aber hier nicht naher entwickelt werden kann.

Bei dem eben geschilderten Experimente handelt es sich aber noch keines- 
wegs um Wechsel yon solcher Grófienordnung, worauf Einthoyen aufmerksam 
gemacht hat. Diese Strome konnten also den menschlichen Korper sehr wohl 
ais solche passieren. Aber auch wenn man annimmt, dafi die Wechselstróme 
im wesentlichen sich dem Widerstande entsprechend iiber das Innere des 
Korpers yerbreiten, sind die obigen Ergebnisse nach den Einthoyenschen 
Versuchen insofern nicht uberraschend, ais die Stromdichte bei dem eben ge
schilderten Tesla-d’Arsonval-Experimente niemals die zur Neryenerregung 
notige Starkę erreicht. Einthoyen1) ermittelte namlich, dafi die zur Nerven- 
reizung erforderliche Stromstarke beim Froschischiadicus 10 Milliampere 
ist, bei einer Wechselzahl yon etwa 1 Million. Es unterliegt keinem Zweifel, 
dafi diese relatiye Unwirksamkeit der Strome damit zusammenhangt, dafi 
der polarisatorische, konzentrafionsandernde (ygl. unten die Theorie von 
Nernst)usw. Effekt des einen Stofies sehr rasch kompensiert wird durch den 
analogen Effekt des umgekehrten Stofies und dafi auf diese Weise die Differenz- 
wirkung sich nur bei sehr hohen Stromstarken geltend machen kann. Ubrigens 
habe ich einmal yermutungsweise geaufiert, dafi bei einer gewissen An- 
homogenitat des Neryen der tatsachlich beobachtete Effekt der hoch freąuenten 
Wellen thermischen Ursprungs sein kónnte, indem gewisse diinne Schichten 
im Neryen eine zur Reizung merkliche Erwarmung erleiden konnen.

l) In weniger einwandfreier Weise kam yorher Radzikowski zu ahnlichen 
Ergebnissen. C. Radzikowski, Institut Solvay 3, 1, 1899. — 2) Einthoyen, 
Uber Nervenreizung durch freąuente Wechselstróme, Pfliigers Arch. 82, 103 bis 
105, 1900.

Die folgenden Figuren geben das Schema der Einthoyenschens) Versuche: 
„Die Knópfe Kl (Fig. 143) der sekundaren Wickelung eines Ruhmkorff- 

Induktors R werden mit einem Funkenmikrometer i’, »2 yerbunden. Jede der Kugeln 
des Mikrometers steht wieder in leitender Verbindung mit der inneren Belegung 
einer Batterie yon Leidener Flaschen, mit LY und Lv vs mit Ls und Lt, wahrend 
sich zwischen den auBeren Belegungen der Batterien ein Leiter befindet, der uber 
seine grófite Lange in der Form eines Ringes O gebogen ist.

Um das Neryenmuskelpraparat SZ zu reizen, wird es mittels der Elektroden 
Ex und E, mit dem Ringe in Kontakt gebracht. Die periphere Elektrodę E2 hat 
eine Erdableitung Aj, wahrend noch eine zweite Erdableitung yom Ringe O bei A2 
angebracht ist.

Die Elektrodę Et wird mit einem willkiirlichen Punkte P des Ringes yerbunden, 
und zwar mittels eines so gebogenen Leitungsdrahtes, daB in diesen letzteren durch 
die Elektrizitatsbewegung in C keine Strome induziert werden. In Fig. 143 ist der 
erwahnte Leitungsdraht schematisch ais eine gestrichelte Linie PMEV hinein- 
gezeichnet. In Wirklichkeit besteht der Draht jedoch aus mehreren in yerschie
denen Richtungen ausgespannten geraden Stiicken. Wahrend diese beschwerlich in 
Fig. 143 wiedergegeben werden kónnen, wird ihre Richtung leicht yerdeutlicht, wenn 
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man sich auf dem kreisfórmigen Leiter C einen Zylinder aufgebaut denkt. Dieser 
imaginare Zylinder ist mit diinnen ausgezogenen Linien in Fig. 144 gezeichnet. Die 
yordere Halfte des Ringes C ist mit einer dicken ausgezogenen Linie angegeben; 
die hintere Halfte dahingegen punktiert, gleichsam yerborgen hinter dem Mantel 
des imaginaren Zylinders.

Der Leitungsdraht, der P mit yerbindet, yerlauft erst am Mantel des 
Zylinders entlang senkrecht aufwarts, bis Plt dann wagereeht zu einem in der 
Achse des imaginaren Zylinders gelegenen Punkte Pt. Bis zu Pa bleibt der Draht 
in der Zylinderachse, um sich weiter erst wagerecht nach P4 und sodann senkrecht 
nach zu richten. Das Stiick P2 Ps ist teilweise durch ein Rohr umgeben und 
punktiert gezeichnet.

Alle Teile des so gebogenen Leitungsdrahtes PPlPiPaPtEl sind auBerhalb 
des Einflusses von Induktion durch Wechselstróme im kreisfórmigen Leiter C. Fur 

die senkrechten Teile des erwahnten Leitungs
drahtes ist dies ohne weitere Erklarung deut
lich, weil der Ring C in einer wagerechten 
Flachę liegt, wahrend die wagerechten Teile 
des Drahtes nach Punkten gerichtet sind, die 
sich senkrecht
finden.

Wenn P
Leitungsdraht

yerschoben wird, fahrt der 
fort, den erwahnten Bedin-

Fig. 144.

iiber dem Mittelpunkte M be-
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gungen zu geniigen. Das Stiick PjP2 lauft an einer hólzernen Latte entlang, die 
so an das Rohr D befestigt ist, dali man sie um die Rohrachse drehen kann; die 
Rohrachse fallt mit der Achse des imaginaren Zylinders zusammen. Auf diese 
Weise ist man in den Stand gesetzt, dafiir zu sorgen, daB Pt immer allen Bewe
gungen von P folgt, so daB PPX stets senkrecht bleibt. Im Rohre D erfahrt der 
Draht bei der Verschiebung des Punktes P eine geringe Torsion, die ihm aber nicht 
schadet.“

Bei der Diskussion seiner Ergebnisse findet Einthoyen, dafi keine der 
yorhandenen Theorien, auch nicht die von Nernst, seine Ergebnisse be- 
friedigend erklart. Doch macht Nernst mit Recht darauf aufmerksam, dafi 
der Stromyerlauf in diesen Versuchen doch nicht so einfach ist, ais ihn 
Einthoyen angenommen hat, und Ahnliches gilt auch von den Versuchen von 
Wertheim-Salomonson, der nach dem Vorgang von Nernst und Baratt’) 
die singende Bogenlampe zur Erzeugung von hohen Wechselstromen benutzte.
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Ł) Nernst u. Baratt, Zeitschr. f. Elektrochem. 1904, S. 664, Nr. 35; ygl. 
Nernst, Gótt. Nachr., Math.-Phys. KI., Heft 1, S. 104, 1899; siehe aueh Reiss, 
Pfliigers Arch. 117, 578, 1907.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.
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9. Theorie von Nernst.
Ais Nernst sich einer Hochfreąuenzmaschine bediente und zusammen 

mit Zeyneck1) und Baratt sowohl fiir Empflndungsneryen wie fiir Be- 
wegungsneryen die minimale Reizstarke feststellte, findet er ein iiberaus 
einfaches Gesetz. Er findet namlich, daB die zur Erregung nótige mini
male Stromstarke einfach proportional der Quadratwurzel aus der Wechsel- 
zahl ansteigt. Bezeichnet man die Stromstarke mit i, die Wechselzahl mit m, 
so erhalt man also fiir Minimalreize

■) Gótt. Nachr., Math.-Phys. KI., Heftl, S. 94, 1899; ygl. Eucken, Sitzungsber. 
d. Kónigl. PreuB. Akad. d. Wiss. 26, 524, 1908 (w.d.K.); Derselbe, Pfliigers Arch. 
123, 454, 1908. — ') Pfliigers Arch. 122, 293, 1908. — “) Es handelt sich fiir mich 
hierbei darum, gleichzeitig einen einfachen Fali fiir die Polarisation an der semi- 
permeablen Membran zu konstruieren; ygl. Kap. IX, B.

i
Konst — -=.•

ym
Wie die folgende Tabelle2) ergibt, ist die Ubereinstimmung zwischen 

Theorie und Beobachtung sehr befriedigend, wobei, was namentlich mit Riick- 
sicht auf einen Einwand von Wertheim-Salomonson zu betonen ist, nur 
eine einzige Konstantę geniigt und damit eine einzige Beobachtung, um die 
bei allen anderen Beobachtungen derselben Reihe erforderlichen Stromstarken 
in erster Annaherung zu berechnen.

m i beob. t ber. Differenz 
Proz. i/Vm. 103

105 0,81 0,78 _  A O 78
136 0,88 0,92 -j-4,6 75
785 2,16 2,21 + 2,3 77
960 2,41 2,47 + 2,9 77

2230 3,85 3,73 — 3,1 81

i — 0,079 \m.
Wenn wir den Nernstschen Standpunkt genau yerstehen wollen, so miissen 

wir uns klar machen, wieso an der Grenze yerschiedener Lósungsmittel eine Kon- 
zentrationsanderung durch den Strom stattfindet. Es sei eine yertikale Grenzflache 
zweier Lósungsmittel, und die Stromlinien bewegen sich senkreeht durch diese Flachę 
hindurch von links nach rechts. In dem Moment, in welchem der Stroni zu flieBen 
beginnt, sei die Konzentration iiberall die gleiche3). Wir wollen zur VereinfachuDg 
annehmen, es sei der Verteilungskoefflzient des Elektrolyten und seiner Ionen fiir 
beide Lósungsmittel = 1; es sei ferner der betreffende Elektrolyt ein binarer ein- 
wertiger mit dem Anion A und dem Kation K; er sei yollstandig dissoziiert und es 
seien nur die Wanderungsgeschwindigkeiten der beiden Lósungen yerschieden. Sie 
seien in der links von der Trennungsflache gedachten wasserigen Lósung fiir beide 
Elektrolyte gleich groB, so wie es etwa beim Chlorkalium der Fali ist; fiir das 
Lósungsmittel rechts von der Trennungsflache sei aber die Wanderungsgeschwindigkeit 
fiir das Anion doppelt so groB wie diejenige des Kation, dann werden in der wasse
rigen Lósung ebensoyiele Kationen zu der Grenzflache hintransportiert, ais Anionen 
wegtransportiert werden. Im Lósungsmittel ist es anders; hier kommen mehr 
Anionen an ais weggehen, weil die Anionen die gróBere Wanderungsgeschwindigkeit 
haben und daher der gróBte Teil des Elektrolyttransportes durch Anionenyerschie- 
bung stattfindet. Wir bekommen also einen UberschuB von Anionen in der Grenz-
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membran, aber auch von Kationen, da die Kationen im Losungsmittel entsprechend 
weniger von ihr weg wandern, und zwar ebensoviele Kationen mehr ais Anionen. 
Das Resultat ist, daB bei unseren Annahmen die Konzentration des Elektrolyten 
in der unmittelbaren Nahe der Grenzflache steigen muB. Ware die Wanderungs- 
geschwindigkeit der Anionen die kleinere im Losungsmittel und die Stromrichtung 
dieselbe, so wiirde eine entsprechende Verarmung der zweiten Substanz in der 
Trennungsflache auftreten miissen. Wir haben also je nach den Eigenschaften der 
beiden yerschiedenen Losungsmittel der „diphasischen" Kombination und des darin 
gelosten Elektrolyten und je nach der Richtung des Stromes in diesem einfachen 
Falle eine Konzentrationsyermehrung bzw. Konzentrationsyerminderung an der 
unmittelbaren Grenzflache gegeben. Von dieser Grenzflache aus yerbreitet sich 
durch Diffusion der Elektrolyt bei einer Konzentrationsyermehrung nach beiden 
Richtungen hin in das Losungsmittel hinein; bei einer Konzentrationsyerminderung 
wird er durch Diffusion aus den beiden Lbsungsmitteln heraus ersetzt. Der Vor- 
gang ist auch ohne Gleichung ubersichtlich klar, wenn man ihn vergleicht mit den 
Vorgangen bei der Erwarmung. Man denke sich die obige Grenzflache ais die 
Flachę zweier die Warme leitender Medien, und es werde in der Grenzflache selbst 
Warme zu- oder abgefiihrt. Man denke sich z. B., es seien gleichmafiig in dieser 
Grenzflache entweder die paaren oder die unpaaren Lotstellen einer Thermosaule 
yerteilt, wahrend die anderen Lotstellen irgendwie auf konstanter Temperatur 
gehalten werden. Die Lotstellen selbst und die notwendigerweise zu denkenden 
Drahtyerbindungen sollen die Leitung nicht storen; auch soli es erlaubt sein, 
von der Jo ule sehen Warme abzusehen. Dann haben wir eine yollstandige 
Analogie mit dem, was in der Grenzschicht zweier Losungsmittel zu erwarten ist. 
Wir konnen dann der Grenzschicht, man denke an das Peltiersche Phanomen, auf 
elektrischem Wege Warmemengen zufiihren und entziehen, und zwar hangt die 
Warmemenge, die dieser Grenzschicht zugefiihrt oder ihr entzogen wird, nui- ab 
von der GroBe und der Richtung des Stromes, den wir von auBen durch unsere 
hypothetische Thermosaule hindurchleiten. Proportional mit dem durchgehenden 
Strom steigt diese Menge an. Es ist klar, daB ein einziger kurzer StromstoB in 
der Nahe der Grenzschicht die Hbchsttemperatur erzeugen muB, jedenfalls eine 
viel hohere, ais wenn dieselbe Elektrizitatsmenge in langerer Zeit transportiert 
wird, denn die der Grenzschicht zugef iihrte Warmemenge hat dann mehr Zeit, sich 
in der Umgebung auszubreiten und die Temperaturen sind niedriger ais im ersteren 
Falle. Die Berechnung dieser Temperaturen ist nun bei der Annahme yon nur 
einer Grenzflache besonders einfach fiir einen Wechselstrom und ergibt, daB, um 
dieselbe konstantę Temperatur zu erreichen, die Stromstarke mit der Quadratwurzel 
der Wechselzahl anwachsen muB, und ganz dasselbe gilt fiir den Fali der Losungs
mittel fiir die Erreichung einer bestimmten Konzentration, und dies ist es, was sich 
in dem angegebenen Beispiel von Nernst so schon zeigt. Der Fali einer einfachen 
Trennungsflache sonst homogener Losungsmittel ist in der Zelle kaum gegeben. 
Die in den Zellen yorkommenden Protoplasmahiiute sind meistens diinn und haben 
yielleicht den Charakter yielphasischer Membranen. Trotzdem laBt sich zeigen, daB 
das eben ausgesprochene Gesetz auch dann in erster Annaherung erfiillt sein muB. 
Ich hebe hier nur heryor, dafi auch fiir kurz dauernde StromstoBe die aus dem 
einfachen Fali zweier Grenzflachen abgeleiteten gesetzlichen Beziehungen schon 
eine geniigend genaue Ubereinstimmung zwischen Theorie und Beobachtung zeigen, 
also beiExperimenten, die denen entsprechen, die Weiss, Hoorweg, Lapicąue usw. 
angestellt haben.

Man kann also sagen, daB durch die Nernstsehe Auffassung eine Theorie 
des elektrischen Momentanreizes geschaffen wurde von wunderbarer mathe- 
matischer Exaktheit und von einer so grofien inneren Wahrscheinlichkeit, wie 
man es auf diesem Gebiete vor wenigen Jahren noch nicht ertraumt hatte. 
Es darf jetzt ais hóchstwahrscheinlich gelten, daB die Erregung stets durch 
eine rein physikalisch begreifbare Konzentrationsanderung eingeleitet wird, 
soweit StromstoBe und SchlieBung des konstanten Stromes in Frage kommen. 
Beziiglich der Erregung bei Offnung eines Stromes vgl. man Kap. XIV, G.
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Unter den Bestatigungen der Nernstschen Theorie heben wir noch 
die folgende hervor: Zunachst zeigte Nernst, daB auch die alteren Versuche 
von von Kries1) das Quadratwurzelgesetz befolgen. So ergibt sich fiir die 
Temperatur von 4° die folgende Tabelle2):

*) v. Kries, Verhandl. d. naturforsch. Ges. zu Freiburg 8, 170. — 2) Pfliigers
Arch. 122, 289, 1908. — •) Journ. de Physiol. et Pathol. 9. Juli 1907. — 4) Sitz.-
Ber. d. PreuB. Akad. d. Wiss. 1908, S. 524. — 5) Zeitschr. f. Elektrochem. 14, Nr. 35,
S. 547, 1908. — 6) Pfliigers Arch. 123, 454, 1908.

m i beob. i her. t/V m

100 38 32 3,8
300 56 55 3,2
600 77 81 3,1

1000 102 101 3,2

Fiir StromstóBe ergibt sich ais Beispiel die folgende Tabelle, der die Yer
suche von Lapicąue3) zugrunde liegen:

t = 12’. 5.

t. 103 i beob. i ber. i Vf .103

0,33 175 165 101
0,66 115 116 93
1,00 91 , 95 91
1.5 76 77 93
2,00 68 67 97
2,5 64 60 101
3,00 61 55 106

Auf Veranlassung von Nernst berechnete Eucken4) die Konzentrations- 
anderung bei Kondensatorentladungen und er fand, dafi das Produkt aus 
Spannung und Wurzel der Kapazitat konstant sein muB, wie sich aus folgen
der Tabelle5) ergibt, der Yersuche von Hoorweg zugrunde gelegt sind:

C(10-8F) V beob. V ber. fVc

20 9,0 9,0 40,0
8 12,5 14,2 35,0
5 16,0 18,0 36,0
2 30,0 28,5 42,5
1,5 36,0 33,0 44,0
1 44,0 40,2 44,0

Die Anwendung der einfachen Nernstschen Theorie verlangt, daB fiir 
kurze StromstóBe und fiir kurze Kondensatorentladungen (vgl. Eucken6) die 
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Energie der Kondensatorentladungen des Stromstofies konstant bleibt. Tat
sachlich hat aber die Energie nach den Versuchen der meisten Autoren ein 
Minimum und es ist naher zu untersuchen, woher diese Abweichungen von 
der Theorie ihre Begriindung haben. DaB, wenn einmal Erregung eingetreten 
ist, die im weiteren Verlauf der Kondensatorentladung oder des Stromstofies 
aufgewendete Energie einen Luxus darstełlt, ist klar, und es ist daher schon 
aus diesem Grunde nicht wunderbar, warum bei sehr langsamen Kondensator
entladungen die Energie wachst.. AuBerdem macht sich bei den langsamen 
Kondensatorentladungen bereits die Wirkung des Einschleichens geltend, 
iiber die gleich noch mehreres zu sagen ist. Warum steigt die Energie auch 
wieder an, wenn die Kapazitat der Kondensatoren zu klein und allgemein die 
StromstóBe sehr kurz werden? Das kann einen physiologischen Grund haben; 
indem eine sehr rasch sich entwickelnde Konzentrationsanderung doch etwas 
anders wirkt ais eine langsamere; auch kónnen die oben erwahnten kompli- 
zierten Verhaltnisse des Protoplasmas sehr wohl bedingen, daB die rasch 
entwickelte Konzentrationsanderung nicht lange genug bestehen bleibt. 
Móglicherweise aber ist nach Eucken der Grund dafiir in einer rein physi
kalischen Deformation der StromstóBe zu sehen, indem hier berechneter und 
tatsachlicher Verlauf merklich voneinander abweichen x). Die Ursache dieser 
Abweichung ist noch nicht geniigend geklart. Keinesfalls kann sie in der 
Selbstinduktion der Kreise liegen. Es fragt sich nun, wie stellt sich die 
Nernstsche Theorie zu der Erklarung des Einschleichens. Nernst sagt:

„Vielleicht liegt die Annahme nahe, daB durch einen chemischen Umsatz, 
etwa in der Protoplasmahaut, weleher durch die Anderung der Konzentration 
an der Grenzflache ausgelóst wird, eine Art von Akkommodation erfolgt. 
Im Sinne obiger Auffassung wiirde dieBe Erscheinung also nach den Gesetzen 
der chemischen Reaktionsgeschwindigkeit sich abspielen, und es wiirde die 
betreffende Reaktion also derartig verlaufen, daB die Reizschwelle bzw. die 
derselben entsprechende Konzentrationsanderung erhóht wird. Diese Auf
fassung wiirde es erklaren, daB bei sehr rasch sich vollziehenden Konzen
trationsanderungen keine Akkommodation stattfindet, weil die betreffende 
Reaktionsgeschwindigkeit nicht groB genug ist, daB aber bei langsam an- 
steigenden Konzentrationen eine Akkommodation in weitem Mafie erfolgen 
kann.“

Nernst versucht, diesem Gedanken auch durch eine Formel fiir die 
Schwellenkonzentration Ausdruck zu geben:

t
c —c0>M[l + -B j(c —Co)dt]. 

o
Heben wir noch einmal den Hauptgedanken der Nernstschen Vor- 

stellung hervor, so wird der Vorgang der Erregung eingeleitet durch Erzeugung 
einer bestimmten Konzentrationsanderung unmittelbar an der Grenzflache zweier 
Lósungsmittel, wenn diese Etablierung eine gewisse mittlere, aber immerhin 
kleine Zeit dauert. Nimmt der Vorgang langere Zeit in Anspruch, so steigt diese 
notwendige Konzentrationsanderung, schliefilich tritt dieser Reizeffekt iiberhaupt 
nicht mehr ein im Akkommodationsgebiet (beim Einschleichen im Sinne der 

l) Vgl. Lapicąue, Journ. de Physiol. et Pathol. 1903, p. 1003; Pfliigers Arch. 
122, 280, 1908.
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alteren Vorstellungen). Auch ist móglicherweise die erforderliche Konzen- 
trationsanderung bei sehr kurzeń StromstóBen gróBer, namentlich dann, wenn 
im Wechselstrom diese nur einen kleinen Moment bestehen bleibt, wie z. B. 
in den Einthovenschen Experimenten. Ich hebe nochmals heryor: Nach 
der Nernstschen Theorie ist ein gewisser hóchsterWert der Konzentrations- 
anderung dasjenige Moment, das nun auch weiterhin auf dem Wege der Be
einflussung der Reaktionsgeschwindigkeiten, worunter man auch Anderungen 
der Plasmahautkolloide verstehen kann, die eigentliche Erregung erst hervor- 
ruft. Es ist schwer, dem von Nernst beigebrachten bzw. richtig inter- 
pretierten Tatsachenmaterial gegeniiber sich gegen diese Schlufifolgerung zu 
strauben. Trotzdem ist dies von Hoorweg *)  geschehen, der jetzt yersucht, 
in seiner Erregungsformel die Anderung der Konzentration mit der Zeit an 
Stelle des Stromes einzufiihren. Der Leser sei auf die Originalabhandlung 
yerwiesen.

*) Pfliigers Arch. 124, 511, 1908. Auch Hermann hat eine Reihe von Ein- 
wanden beigebracht [Pfliigers Arch. 127, 172, 1909 (w. d. K.)], auf die ich aber hier 
nicht naher mehr eingehen kann. Soweit es sich dabei um Hinweise auf die un- 
geniigend befriedigende Erklarung der „Akkommodation11 handelt und die Nicht- 
beriicksichtigung des polaren Erregungsgesetzes, erscheinen auch mir die Einwande 
nicht unberechtigt, vgl. Kap. XIV, F. Von weiteren Abhandlungen (w. d. K.), die zur 
Nernstschen Theorie Stellung nehmen, sehe man noch: Cluzet, Journ. de Physiol. 
et Pathol. gen. 10, 392, 1908; Derselbe, Compt. rend. 64, 41, 1908; Lapicąue, 
Compt. rend. 64 (1), 6, 1908; Derselbe, Journ. de Physiol. 10 (4), 601, 623; 
Keith Lucas, Journ. of Physiol. Proc. 37, 30, 1908; Nernst im Handb. d. ges. 
med. Anwend. d. Elektrizitat, herausgegeben von Boruttau usw., 1, 226 f., Leipzig 
1909. — !) Pfliigers Arch. 39, 75, 1886. — 3) Ebenda 36, 488, 1885. — 4) Journ. 
of Physiol. 16, 298, 1894.

B. EinfluB der Temperatur auf die elektrische Erregbarkeit.
Die alteren Forscher waren der Meinung, daB Erhohung der Temperatur 

unter allen Umstanden die Neryen erregbarer macht. Wenn man ais MaB der 
Erregbarkeit dabei die Reizschwelle fiir Offnungsinduktionsschlage betrachtet, 
so ist unzweifelhaft diese Beobachtung richtig. Aus den schon erwahnten 
Versuchen von Rosenthal und Afanassieff folgt dies ohne weiteres. Die 
letzteren Autoien haben namlich dafiir gesorgt, daB in dem sekundaren Kreise 
ein hinreichend grofier Widerstand eingeschaltet war, so daB etwaige Ande
rungen des elektrischen Leitungsyermógens des Neryen hier nicht ein fehler- 
haftes Resultat yortauschen kónnen. DaB das letztere móglich ist, darauf 
haben namentlich Gotch und Macdonald aufmerksam gemacht und be- 
hauptet, daB die Versuche namentlich von Hirschberg2), Efron3), Howell4) 
und anderen dadurch gestórt wurden. Aber es gilt die Erregbarkeit erhóhende 
Wirkung der Temperatur nicht fur jede Art der elektrischen Reizung, oder 
fiir jede Art von Reizung uberhaupt, sondern nur fiir sehr kurz yerlaufende 
elektrische Strome, es gilt diese Erregbarkeitserhóhung also sowohl fiir In- 
duktionsstróme wie fiir Reizung mit Kondensatorentladungen sehr kleiner 
Kapazitaten, konstantę StromstóBe sehr kleiner Dauer und fiir sinusoidale 
Strome hoher Freąuenz. Ganz anders ist es beim einfachen Schliefien eines 
galyanischen Stromes, bei Verwendung yon Kondensatorentladungen gróBer 
Kapazitat und von langsameren sinusoidalen Wechselstrómen.
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Auf den EinfluB der Kapazitat bei Kondensatorentladungen bei den 
Ergebnissen von Gotch und Macdonald* 1) hat Waller2) aufmerksam ge
macht, indem er gleichzeitig den EinfluB der Temperatur auf seine ais 
Charakteristik des Neryen bezeichnete GroBe untersuchte. Den weiteren Ver- 
such, die hier herrschenden Beziehungen zahlenmaBig festzulegen, haben 
namentlich Herr und Frau Lapicąue3) unternommen, indem sie fiir yer
schiedene Temperaturen die Konstanten ihrer Erregungsgleichung bestimmten. 
Bei Zugrundelegung der Formel von Weiss, Q = a-\-bt, ergibt sich, daB 
der Reizungseffekt einer gegebenen Elektrizitatsmenge an sich groBer wird, 
d. h. a wird kleiner, umgekehrt wachst b mit der Temperatur. Der der 
Reizung widerstehende ProzeB ist ebenfalls yergrbBert. DaB dieser letztere Vor- 
gang durch die Temperaturerhóhung wirksamer wird, das hat auch Nernst4) 
gefunden. Bei der Berechnung der von Kriessehen alteren Versuche von 
dem neueren Gesichtspunkte aus, hat, wie friiher schon mitgeteilt (vgl. Tabelle 
auf S. 852), Nernst bereits konstatiert, daB auch jene alteren Versuche im 
allgemeinen gut in seine Theorien passen, aber er hat gesehen, daB bei dem 
Schwingungszahlenbereich, dessen yon Kries sich bediente, bei hoherer 
Temperatur namentlich die langsamen Schwingungen aus der Reihe fallen. 
Nernst entwickelt nun die Hypothese, dafi hier das Akkommodationsgebiet, 
also dasjenige Gebiet, bei welchem Einschleichungserscheinungen sich be- 
merkbar machen, mit der Temperatur wachst, mit der Temperatur aus- 
gedehnter wird. Das ware also nachHerrn undFrau Lapicąue sozu erganzen, 
daB auch die Erregbarkeit durch Konzentrationsanderung wachst, aber beide 
in yerschiedener Weise, wodurch dann je nach Umstanden und je nach der 
Dauer der StromstoBe bei erhohter Temperatur geringere oder gróBere Erregbar
keit resultiert.

l) Journ. of Physiol. 20, 247, 1896. — 2) 899,
I. — 3) Compt. rend. d. 1. soc. de Biol. 62, 39. '■c' Vgl.
Boruttaus Handb. d. ges. med. Anwendungen <
(w. d. K.) — s) Vgl. Engelmann, Pfliigers Arch\jl^bś36 ff., 1897?

C. Uber die yerschiedene Erregbarkeit yerschiedener Neryen durch 
elektrische Reize.

Wie sich ein und derselbe Nerv an yerschiedenen Stellen yerschiedenen 
Reizen gegeniiber yerhalt, wird uns spater noch beschaftigen, da bei dieser 
Frage die Erregbarkeitsanderung durch den Strom bzw. durch die Nahe eines 
Quersehnittes in Frage kommt (vgl. Kap. XIII, H). Aber auch yerschiedene 
Neryen nicht nur yerschiedener Tiere, sondern auch desselben Tieres sind sehr 
yerschieden erregbar und man hat dies benutzt, um gegen die Lehre von der 
sogenannten Identitat der Neryenfasern6) Stellung zu nehmen. DaB diese 
Lehre insofern keine Berechtigung hat, ais schon aus rein anatomischen 
Griinden ein markloser Nerv nicht mit einem markhaltigen identifiziert 
werden kann, braucht weiter nicht diskutiert zu werden, zumal gerade diese 
beiden Klassen von Neryen sich auch in rein physiologischer Beziehung 
erheblich unterscheiden. In diesem Sinne muB die Lehre yon der Identitat 
der Neryenfasern langst ais abgetan gelten. Auch aus den Untersuchungen 
iiber Regeneration und Verheilung durchschnittener Neryen, speziell aus den- 
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jenigen Langleys 4) iiber die Móglichkeit oder Unmóglichkeit der Verheilung 
der verschiedenen Fasern autonomen Systems untereinander, konnte die Ver- 
mutung spezifischer Verschiedenheit auch der Neryenfasern begrundet werden. 
Von yerschiedenen Autoren sind sogar sensible und motorische Primitiy- 
fibrillen unterschieden worden; andererseits muB jedoch heryorgehoben werden, 
daB gerade zwischen den motorischen und sensiblen Wurzeln des Frosches 
z. B. merkliche anatomische Differenzen in bezug auf die einzelnen Neryen
fasern bisher nicht festgestellt werden konnten. Und so hat die Lehre von 
der Identitat der Neryenfaser 2) fiir die markhaltigen Fasern desselben Tieres 
die meisten Physiologen ais Anhanger in dem Sinne, daB identische Prozesse 
in beiden Platz greifen, wenn die Weiterleitung der Erregung durch beide 
yermittelt wird, und daB die Unterschiede einzig und allein in den Endorganen 
liegen. Indessen haben wir schon friiher bei der Diskussion des yerschiedenen 
Verhaltens der sensiblen und motorischen Neryen gegen mechanische, ther
mische und chemische Einwirkung, S. 820, 826, gesehen, daB manche Autoren 
doch an eine spezifische Verschiedenheit glauben, ohne daB es aber, wie ich schon 
an friiherer Stelle erwahnt, zu einem entscheidenden Beweise fiir oder gegen 
eine solche spezifische Verschiedenheit gekommen ware. Differenzen in der 
Erregbarkeit anatomisch anscheinend identischer Neryen sollen nun auchgegen- 
iiber dem elektrischen Strom festgestellt worden sein. So sind motorische Neryen, 
yon gewissen Ausnahmefallen abgesehen (vgl. Kap. XIII, E), gegen dauerndes 
FlieBen konstanter Strome unempfindlich, wenigstens reagiert der Muskel nicht 
und zeigt sich kein merklicher Aktionsstrom; andererseits reagieren sensible 
bzw. uberhaupt zentripetale Neryen auf dauerndes Durchtlossensein mit dem 
konstanten Strom s). Ob das wirklich ein spezifischer Unterschied der Neryen ist, 
miissen eingehendere Untersuchungen des Aktionsstromes mit den modernen 
Hilfsmitteln erst in Zukunft lehren. Ein hervorragender Unterschied aber, 
der in Ubereinstimmung von mehreren Autoren festgestellt wurde, herrscht 
bezuglich der Erregbarkeit des Neruus vagus und des Nerwus ischiadicus des 
Frosches. Nach S. Imamura4) findet sich, daB den Induktionsstrómen zur 
Erzielung yon Wirkungen im Vagus ungefahr die hundertfache Starkę von 
derjenigen gegeben werden muB, die am Ischiadicus wirksam ist. Das gilt 
aber nur fiir ganz kurz dauernde StromstóBe; bei Anwendung des Rheonoms 
sind die Differenzen nicht so erheblich, dementsprechend die Reizungsdiyisoren 
nach von Kries6) fiir herzhemmende Vagusfasern kleiner wie fiir das 
Ischiadicus gasfrocwemiws - Praparat. Bei Anwendung yon Kondensator
entladungen erwies sich bei kleinen Kapazitaten ebenfalls der Unterschied 
zwischen den beiden erwahnten Neryen sehr groB. Von anderen Unterschieden 
dieser Art, von denen wir aber noch weniger sicher ausschliefien kónnen, 
wie weit die beobachteten Veranderungen auf den Endorganen beruhen, sei 
hier auf die Yersuche yon A. Rollet6) hingewiesen, der yerschiedene Reizbarkeit

*) Vgl. dieses Handbuch 4, 425. — 2) Vgl. Hering u. Asher, S. 800. — 
3) E. du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber die tierische Elektrizitat 1, 283, 
1848; C. Eckhard, Zeitschr. f. ration. Medizin 1, 303, 1851, N. F.; E. F. W. 
Pfliiger, Untersuchungen zur Physiologie des Elektronus, Berlin 1859. — 4) Arch. 
f. Anat. u. Physiol. 1901, S. 190. — 5) Vgl. S. 838. — 6) Sitzungsber. d. k. Akad. d. 
Wiss. (3) 70, 7, Wien 1874; Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1875, S. 337; Sitzungsber. 
d. k. Akad. d. Wiss. (3) 71, 33, Wien 1876.
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der Strecker und Beuger gefunden hat, auf die yerschiedene Erregbarkeit der 
hemmenden und beschleunigenden Fasern des Vagus, der analog bei der 
Durchschneidung yerschiedene Abnahme der Erregbarkeit entspricht. Man 
denke auch an den Unterschied in der letzteren Beziehung zwischen Vaso- 
dilatatoren und Vasokonstriktoren der yerschiedenen Organe.

Die elektrischen Fische, namentlich Malapterurus, sollen gegen ihre eigenen 
elektrischen Schlage und auch gegen zugeleitete elektrische Strome vollig oder 
relatiy immun sein. Da zur yollstandigen Diskussion naheres Eingehen auf den 
elektrischen Fischschlag selbst erforderlich ware, eine solche Darlegung aber den 
Rahmen des von mir zu behandelnden Kapitels iiberschritte, so mufi ich mich mit 
dem Hinweis auf die Literatur begniigen; vgl. Biedermann, Elektrophysiologie, 
S. 748 f., spez. 818.

D. Das yariable elektrostatische oder elektromagnetische Feld ais Reiz.
In den bisher besprochenen Nervenversuchen wurde der Strom durch 

mit der Potentialąuelle yerbundene Leiter dem Neryen zugefiihrt. Man kann 
aber auch den Neryen ganz allein durch Influenz erregen. Uber die yer
schiedenen Methoden, mit denen dies móglich ist, hat namentlich Dani
lewsky ') ein umfangreiclies Werk yeróffentlicht, ohne daB man sagen kann, 
daB die mitgeteilten Yersuche2), so interessant sie an sich sein mógen, etwas 
anderes lehren, ais was man mit den bisherigen Methoden auch finden konnte 8). 
Ist ein alternierendes elektrisches Feld gegeben, so wird dasselbe unter allen 
Umstanden in einem hineingebrachten Leiter Strome erwecken kónnen. Diese 
elektrischen Strome im Neryen sind dann ebenso ais erregend aufzufassen, 
wie in gewóhnlicher Art zugeleitete.

Leider ist es mir nicht móglich, auf die Versuche und die sich daran 
anschlieBende manchmal lebhafte Diskussion hier naher einzugehen.

Reine Hertzsche Wellen, die ein Nerymuskelpraparat treffen, erregen 
dasselbe nach Loeb nicht. Andererseits ist es móglich, die Hertzschen 
Fundamentalversuche in der Weise anzustellen, daB man den Besonator z. B. 
bei dem bekannten Spiegelyersuch durch feine Drahte mit dem Neryen des 
Nerymuskelpraparates verbindet. Audh hier hat man es wohl nicht mit der 
direkten Einwirkung Hertzscher Wellen zu tun, sondern es wird durch die
selben rein physikalisch ein andersartiger langsamer Vorgang heryorgerufen, 
der nun seinerseits das Praparat erregt 4).

DaB in einem Neryen auch in einem schwankenden elektromagnetischen 
Feld Strome induziert werden, ist eine ganz selbstyerstandliche physikalische 
Folgerung. Indessen war es weder du Bois-Reymond6) noch Hermann6) 
móglich, auf diese Weise in einer einfachen Neryenschlinge einen zur Erregung

*) Danilewsky, Die physiologischen Fernwirkungen d. Elektrizitat, Veit&Co., 
Leipzig 1902; Compt. rend. 124, 1392 u. 1476, 1897; Arch. de physiol. 9, 511 
u. 527, 1897; Zentralbl. f. Physiol. 11, 617, 1897; Ebenda 12, 281, 1898; Ebenda 13, 
313, 1899; Pfliigers Arch. 107, 452, 1905. — 2) Man vgl. auch Radzikowsky,
Inst. Solvay; Trav. de labor. 3, 1899 u. Moroknowetz, Physiologiste russe 1, 205, 
Moskau. — 3) Man vgl. die Kritik von J. Loeb; Zentralbl. f. Physiol. 11, 401, 1897; 
Pfliigers Arch. 69, 99, 1898. — 4) Vgl. Gallerani, Arch. ital. Biol. 43, 159, 1905; 
der das Nerymuskelpraparat an Stelle des Koharers bei der drahtlosen Telegraphie 
yerwandte. Vgl. auch Ritter, Wied. Ann. 40, 53, 1890. — 5) Arch. f. Anat. u. 
Physiol. 1867, S. 496 (Ges. Abh. 2, 297). — 6) Pfliigers Arch. 43, 225, 1888.
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geniigenden Strom zu erzeugen. Anscheinend positiye Versuche von Grandis1) 
wurden von Gildemeister2 3) ais Tauschung erwiesen und auch ein von 
Danilewsky8) mitgeteilter Yersuch erklart sich allein durch elektrostatische 
Influenz. Gildemeister gelang es aber, mit einem geeigneten Arrangement 
den Nerven zu erregen und in einer nur aus einem Neryen bestehenden 
Windung einen zur Erregung geniigenden Strom zu induzieren.

’) Arch. ital. de biologie 37, 313, 1902. — 2) Pfliigers Arch. 99, 357, 1903. —
3) 1. c. — 4) Dieses Kapitel war in seinem ersten Entwurf von mir schon fertig-
gestellt, ehe mir die Ausfiihrung v. Freys iiber den ruhenden Muskelstrom zur
Kenntnis kam. Der Natur der Sache nach laBt sich gerade bei diesem Kapitel eine
gewisse Art Doppelbearbeitung am wenigsten yermeiden. — 5) Carl Sachs, Unter
suchungen am Zitteraal Gymnotus electricus, 1881, S. 127.

VI. Der ruhende Nervenstrom4).

A. Historisches und Allgemeines.
Die elektrische Natur des Schlages gewisser Fische wurde zuerst in den 50 er 

Jahrendes 18. Jahrhundertsfiir Gymnotus von Laurens Storm van s’Gravesande5 * *), 
fiir Malapterurus von Adanson5) erkannt. Der erstere schloB dies lediglich auf 
Grund des Gefiihles aus der Ahnlichkeit mit den Entladungen der kurz vorher 
erfundenen Leidener Flaschen, der letztere aber auch durch Feststellung der Fort- 
leitung des Schlages durch metallische Leiter. 1773 sicherte Williamson, 1775 
Walch noch auf andere Art die elektrische Natur des Fischschlages. Hierdurch 
war unzweifelhaft die elektromotorische Wirksamkeit lebender tierischer Teile 
erwiesen, und mit vollem Recht konnte man von da an von einer tierischen Elek
trizitat sprechen. Trotzdem ist ais der eigentliche Ausgangspunkt der heutigen 
Lehre Galyanis Entdeckung der Zuckung ohne Metalle zu betrachten (Sommer 
1793). Der beriihmte friihere Versuch desselben — Zuekungen durch Anlegung 
ungleichartiger Metallbogen — der 1791 publiziert, aber 1786 schon angestellt wurde, 
war zwar von seinem Autor ais Beweis fiir das Vorhandensein einer tierischen 
Elektrizitat aufgefafit worden, aber bekanntlich wurde diese Meinung durch Volta 
griindlich zerstórt.

Ein weiterer entscheidender Schritt geschah durch Nobilis Entdeckung des 
Froschstromes, die sich unmittelbar an die Erflndung seines Multiplikators mit 
astatischer Doppelnadel anschloB.

Matteucci und du Bois-Reymond fanden nun ziemlicli gleichzeitig 
im Beginn der 40 er Jahre des yorigen Jahrhunderts in weiterer Verfolgung 
der Lehre yom Froschstrom die Erseheinungen des ruhenden Muskelstromes.

In der du Boissehen Fassung lautet der Fundamentalsatz:
Durchschneidet man einen lebensfrischen Muskel, so yerhalt sich der 

Querschnitt negatiy zu der naturlich unyersehrten Oberflache des Muskels. 
Bildet man ein beliebiges Muskelprisma durch der Oberflache parallel und 
senkrecht zugefiihrten Querschnitt, so yerhalt sich in gleicher Weise jeder 
kunstliche Querschnitt negatiy elektrisch gegeniiber jedem kiinstlichen Langs- 
schnitt.

Ganz dasselbe Verhalten bietet, soweit der kunstliche Querschnitt einer- 
seits und die unveranderte Oberflache andererseits in Frage kommt, wie 
ebenfalls du Bois-Reymond im Jahre 1843 fand, der Nery dar. Auch 
hier ist jeder Punkt des Querschnittes negatiy elektrisch gegeniiber einem 
Punkte des Langsschnittes. „Negatiy elektrisch11 soli in beiden Fallen beim 
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Muskel und Nerven hierbei bedeuten, daB in einem angelegten Galvanometer- 
kreise ein Strom von dem Langsschnitt zum Querschnitt flieBt.

Da konstantę Strome (nach der Maxwellschen Theorie auch yariable) stets 
geschlossen sein miissen, so muB dieser Galvanometerzweig im Innern des Muskels 
irgendwo eine Fortsetzung haben, die yom Querschnitt zum Langsschnitt gerichtet 
ist. Da die am Querschnitt liegende Schicht — was auch immer fiir einer Theorie 
iiber das Wesen des Ruhestromes man sich anschlieBen will — ais abgestorben be
trachtet werden muB, so kann man mit Hermann sagen, daB der nach auBen durch 
das Galyanometer abgeleitete Strom im Innern der Muskel- oder Neryenfaser 
abmortual yerlauft. Es muB jedoch scharf betont werden, dafi selbst im Muskel — ais 
Ganzes betrachtet — auch neben dieser (im Innern der eigentlichen Fasern bzw. 
Fibrillen notwendig) abmortualen Richtung des Buhestromes auch die umgekehrte 
Richtung yorkommt und Stromzweige im indifferenten Gewebe zwischen den einzelnen 
Muskelfasern (yielleicht auch im interfibrillaren Gewebe) gegeben sein miissen, 
die so yerlaufen wie im angelegten Bogen des Galyanometers, und zwar muB not
wendig die Elektrizitatsmenge, die in der einen Richtung transportiert wird, gleich 
sein derjenigen, die sich in der entgegengesetzten bewegt. Mit dieser Einschrankung, 
die in noch hoherem Grade auch fiir den Neryen gilt, kann man aber ruhig sagen, 
dafi die Ruhestróme des mit mechanischem Querschnitt yersehenen Muskels bzw. 
Nerven in demselben abmortual gericlitet sind.

Gegen den Ausdruck: der Querschnitt ist negatiy gegeniiber dem Langsschnitt, 
sind yon Waller1) und nach ihm von Gotch u. a. Bedenken geauBert worden.

l) Waller, Arch. ital. de biol. 36, 64.

Vergleicht man namlich die Richtung des Stromes durch das Galyanometer 
hindureh im Falle des ruhenden Neryenstromes mit jener Richtung, die yon einem 
Element, etwa von einei' gewohnlichen Zink-Kupferkette, erzeugt wird, so muB man 
das Zink an Stelle des Querschnittes, das Kupfer an Stelle des Langsschnittes 
substituieren, um dieselbe Richtung des Stromes im Galyanometer zu erhalten. Man 
kann also sagen, um Wallers Ausdrucksweise zu gebrauchen, „der Querschnitt sei 
zinkartig gegeniiber dem Langsschnitt11. Da nun das Zink in der physikalischen 
Spannungsreihe ais positiyes Metali bezeichnet wird, indem es beim Voltaschen 
Fundamentalversuch sich ais positiy geladen erweist, so halt es Waller fiir 
richtiger, die Bezeichnungen umzukehren und den Querschnitt ais positiy, den 
Langsschnitt ais negatiy zu bezeichnen. Durch den Vorschlag Wallers ist leider 
eine nicht geringe Verwirrung in die Nomenklatur eingefiihrt worden, und man 
kann ernstlich bezweifeln, ob sein Verbesserungs yorschlag wirklich eine Verbesserung 
darstellt. Man denke nur an die Tatsache, wie strittig derVoltasche Fundamental- 
versuch, auf den sich Waller in letzter Linie beruft, tatsachlich ist, und die 
Wallersche Reform der Nomenklatur hatte nur dann einen Sinn, wenn die 
Yoltasche Ansicht die richtige ist (Kontakttheorie der Potentialdifferenzen zwischen 
Metallen). Ich erinnere hier nur daran, daB das umfangreiche historisch-kritische 
Werk Ostwalds: „Die Elektrochemie", ihre Geschichte und Lehre, Leipzig 1896, 
gewissermaBen in dem Satze gipfelt, daB dieselbe im wesentlichsten Punkte falsch 
ist, indem im wesentlichen die chemische Theorie uber die Kontakttheorie den Sieg 
dayongetragen hat. Es sei auch einfach an die nackte Tatsache erinnert, daB es 
nach Art des Daniellschen konstruierte Elemente gibt, bei denen das Kupfer in 
Kupfer-Sulfat-Cyankaliumlósung taucht. In diesen Elementen ist das Kupfer zink
artig und das Zink nicht zinkartig, sondern kupferartig.

Ich werde daher in meiner Beschreibung bei der allgemeinen Nomenklatur 
bleiben. Wo Zweifel móglich sind, empfiehlt es sich, dieselben durch das Wortchen 
„galyanometrisch" auszuschlieBen. Der Querschnitt yerhalt sich also galyano- 
metrisch negatiy zum Langsschnitt.

Will man nun naher die Potentialyerteilungen der Oberflache eines Muskels 
oder Neryen untersuchen, so ist zu beachten, daB es streng genommen nicht móglich 
ist, von einem Stiick Muskel einen Stromzweig abzuleiten, ohne im Innern die Strom- 
yerteilung zu andern. Es empfiehlt sich also, den Zweig stets zu kompensieren, 
oder die Untersuchung mit einem Elektrometer yorzunehmen, das seinerseits
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Spannungsverteilung am geraden Muskelprisma.

automatisch kompensiert. Doch ist der entstehende Fehler, wenn man sich eines 
eigentlichen Galvanometers hedient und keine Kompensation anwendet, um so 

kleiner, je gróBer der Widerstand des an- 
gewandten Kreises, und lafit sich von 
diesem Gesichtspunkte aus unter jeden 
Wert driicken.

Wenn man nun nach du Bois- 
Reymond sich einen Muskelzylinder 
herstellt, so findet sich, dafi nicht alle 
Punkte des Querschnitts in gleicher 
Weise elektromotorisch wirksam sind 
gegen Punkte des Langsschnittes. Der 
Wert des groBten positiven Potentials 

findet sich um eine zwischen den beiden Querschnitten gelegene Linie, den so- 
genannten Aąuator, der algebraisch kleinste Wert des Potentials in der Mitte der 
beiden Querschnitte. Die obenstehende Fig. 145 nach Rosenthal1) gibt einen

‘) J. Rosenthal, Allg. Physiol. d. Muskeln u. Neryen 1899, S. 189 bis 190.

Spannungsverteilung am regelmaCigen Muskelrhombus. Strome des Muskelpriamas.

Begriff dieser Verhaltnisse. Die Kreise bedeuten die Aąuipotentiallinien des Quer- 
schnittes. Bemerkenswert ist, daB — wofern man das Muskelprisma verzerrt — 
das positive Potential am Liingsschnitt in der Nahe der stumpfen Ecken wachst.

Fig. 148.

Strome am regelmaBigen Muskelrhombus.

Dagegen nimmt das Potential am Querschnitt seinen kleinsten Wert in der Nahe 
der spitzen Kante an (siehe die obenstehenden Figuren, die Rosenthal ent- 
nommen sind).
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Die aus den beiden Spannungsyerteilungen sich ergebenden ableitbaren Strome 

fiir das gewohnliche Muskelprisma und den Muskelrhombus ergeben sich aus den 
beigegebenen Fig. 147 und 148, von denen die letztere von du Bois-Reymond 
stammt ‘). Bleiben wir bei dem gewbhnlichen Muskelprisma, so miissen wir betonen, 
dafi auch das kleinste Stuckchen Muskel, ein einziges Primitiy - Faserbiindel nach 
du Bois-Reymond, sich so yerhalt wie ein grófier Muskel. Auch hier ist jeder 
Querschnitt negatiy gegeniiber dem natiirlichen Langsschnitt.

Dieselbe Spannungsyerteilung, wie sie an gróBeren Muskelprismen 
experimentell feststellbar ist, ist nach allem, was wir wissen, auch fiir den 
Neryen hóchst wahrscheinlich, wenn auch hinreichend grobe Nervenstiicke 
einer gleich sorgfaltigen Untersuchung bisher nicht unterworfen wurden.

Fiir yerschiedene Punkte des Langsschnittes 
beim Warmbliiternery sind die Verhaltnisse am 
genauesten von Macdonald2) untersucht.

Die Fig. 149 zeigt die Potentialyeranderung, 
an einem 8 cm langen Neryenstiick vom Hunde- 
ischiadikus, gemessen von den beiden Enden, in
dem yerschiedene Punkte des Neryen mit den 
beiden Querschnitten 
die Potentialdifferenz 
gestellt wurde. Auf 
beiden Querschnitte,
entnehmen ist, wird unten noch naher ein- 
zugehen sein (vgl. S. 864). Die linkę Kurve 
in der Figur gibt die Potentialdifferenz, ge
messen vom oberen Querschnitt aus, die rechte 
Kurve eben dieselbe mit den einzelnen Punkten, 
gemessen vom unteren Querschnitt 
Abszissen entsprechen der Lange des 
Centimentern.

Ein Versuch, der dem oben 
du Bois-Reymonds mit einer
Muskelfaser analog ware, existiert bisher fiir 
den Neryen nicht, es ist aber kaum zweifelhaft, 
wie er ausfallen wiirde.

Es gibt eine einzige Nervenfaser von ge- 
waltigen Dimensionen, namlich der elektrische 
Nery yon Malapterurus electricus (vgl. 8. 802). — 
Es besteht. kein Zweifel, dafi auch dieser den 
regularen Strom zeigen wird, wenn man ihn mit 
dem Galyanometer yerbindet, obschon dieser
Versuch, bei einem allerdings nicht mehr ganz frischen Fische, du Bois-Reymond 
nicht gelang3).

yerglichen wurden und 
durch Kompensation fest- 
die Potentialdifferenz der 
die auch der Figur zu

erwahnten 
einzelnen

Spannunggverteilung am Langaachnitt dea 
Warmbltiternerven nach Macdonald.

B. Der Sitz der elektromotorischen Kraft.
Es handelt sich offenbar bei der Beobachtung an einem ganzen Muskel 

oder Neryen um die yereinten Wirkungen der yielen miteinander yerbundenen 
Primitiyfasern, von denen jede einzelne dieselbe Potentialdifferenz darbietet.

Aus dem Zusammenwirken erklaren sich auch die oben erwahnten Verhaltnisse 
im schiefen Muskelrhombus und die an demselben zu beachtenden Neigungsstr&me, 
auf die — weil fiir die Neryenphysiologie von geringerem Interesse — hier nicht 
weiter eingegangen werden kann.

') du Bois-Reymond, Gesammelte Abhandlungen 3, Taf. 1. — 2) J- 8. Mac
donald, The injury Current of Nerve. — 8) du Bois-Reymond, Gesammelte 
Abhandlungen 2, 645.
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Fig. 150.

L
Schema denkbarer Annahmen iiber die elektromotorischen Flachen 

in einer Muskel- oder Nervenfaser. Axialer Langsschnitt.

Wenn wir uns ein gewóhnliches Element yorstellen, so hat dieses ge
wisse elektromotorisch wirksame Flachen, gewisse Stellen des Potential- 
sprunges, und man kann die Frage aufwerfen, wo denn wohl der betreffende 
Potentialsprung bei den Primitivfasern sich befinden wird. — Helmholtz1) 
hat darauf schon die Antwort gegeben, daB die Verteilung der elektromotorisch 
wirksamen Flachen, bzw. der elektromotorisch wirksamen Schichten, keines- 
wegs gegeben ist, wenn man die Potentialdifferenz an der Oberflache eines 
solchen Gebildes kennt, indem dieselbe Verteilung auf unendlich yerschiedene 
Art durch innerliche elektromotorisch wirksame Flachen oder Schichten hervor- 
gebracht sein kann.

’) Helmholtz, Wissenschaftliche Abhandlungen 2, 886: Die Resultate der 
neueren Forschungen iiber tierische Elektrizitat. Aus der Allg. Monatsschr. fiir 
Wiss. u. Lit., 8.307; Kieł 1852. — 2) Hermann, Handb. d. Physiol. 1 (1), 228.

Ein gutes Bild der hauptsachlichsten hier yorhandenen Mbglichkeiten bietet 
die folgende Zeichnung, die Hermann2) entnommen ist.

In dem Felde A sind eine Reihe von elektromotorisch wirksamen, im wesent
lichen quer gelegenen Flachen gegeben, die die Oberflache iiberall erreichen. Statt 
dieser Flachen kónnte man sich auch im Sinne der Ffeile mehr stetig wirkende 

elektromotorische Krafte 
im Innern der Faser vor- 
stellen. In den drei anderen 
Fallen erreichen die suppo- 
nierten elektromotorisch 
wirksamen Schichten die 
Oberflache nicht — eine 
Annahme, der man um 
der schwachen Langs- und 
Querschnittstróme willen 
nicht entgehen kann. Im 
Felde B kónnte im Innern 
des weiBen Feldes ebenfalls 
eine stetige Verteilung 
elektromotorischer Krafte 
stattfinden. Man kann 
aber auch B ais eine Kom- 
bination von O und D 
auffassen. D entspricht der

Annahme, daB die hauptsachlich wirksame Flachę in der Nahe des Querschnittes liegt, 
O wohl derjenigen Annahme, die den Hauptyertretern der „Membrantheorie0 vor- 
geschwebt hat. — Es ist erlaubt, sich die geżeichneten elektromotorisch wirksamen 
Flachen durchbrochen yorzustellen, ohne daB an dem Bilde der Spannungsanderung 
sich Wesentliches andert. Die Figur B fiihrt in ahnlicher Weise zu der Annahme 
zahlreicher elektromotorisch wirksamer Flachen, bzw. zur du Bois-Reymondschen 
Ansicht zahlreicher kleiner Molekeln. Da indessen die Molekulartheorie heute nur 
noch wenige Vertreter zahlt, dieselbe yielmehr in ihrer urspriinglichen Form im 
wesentlichen mit ihrem Autor ins Grab gesunken ist, so wird sie uns im folgenden 
nicht mehr intensiyer beschaftigen. — Es muB wegen ihrer Darstellung auf die 
friiheren Handbiicher der Elektrophysiologie yerwiesen werden; dagegen werden wir 
uns notwendig noch eingehend mit denjenigen Auffassungen befassen miissen, die 
durch C und D und ihre Kombination reprasentiert werden.

Fiir den Muskel hatte du Bois-Reymond urspriinglich gemeint, daB auch 
sein natiirlicher Querschnitt sich negatiy yerhalte gegeniiber dem natiirlichen 
Langsschnitt. Unter „natiirlichem Querschnitt“ yerstand er die Stellen, an welchen 
die Muskelfasern enden, also die Stellen, wo sie in die Sehnen und Aponeurosen 
iibergehen. Spater fand er, daB dieses anfangliche Resultat nur yorgetauscht 



Praexistenz- und Alterationstheorie. 863
worden war, und er erfand seiner Molekulartheorie zuliebe die parelektronomische 
Schicht, welche iiberall die nach ihm praexistierenden, den Ruhestrom erzeugenden 
elektrischen Molekule in ihrer Wirkung, nach auBen wenigstens, zum groBen Teil 
paralysieren sollte. Bei du Bois-Reymond und den entschiedensten Vertretern 
der Membran! heorie im engeren Sinne, wie Macdonald, Bernstein und Briinings 
sind die elektromotorisch wirksamen Flachen im Muskel praexistent. Gegen die 
du Bois-Reymondsche Ansicht wandte sich Hermann l) und stellte die Hypo- 
these auf, daB erst durch Entstehen des Querschnittes selbst die elektromotorisch 
wirksame Flachę geschaffen wird. Da indessen einerseits Hermann spater wieder
holt auch die natiirliche Faseroberflache ais móglicherweise fiir den Ruhestrom in 
Betracht kommend angesehen hat, und andererseits, wie wir noch sehen werden, 
auch die Membrantheoretiker sensu strictiore kaum der Annahme entgehen kónnen, 
auch einen gewissen Potentialsprung fiir den Querschnitt zu postulieren, so kann es 
sich meiner Ansicht nach iiberhaupt nur um einen Streit dariiber handeln, welche von 
den Flachen in den Figuren C und D mehr zum Ruhestrom des Muskels beitragt. 
Die relative Stromlosigkeit gewisser Muskeln, die Hermann zur Aufstellung seiner 
Alterationstheorie die erste Veranlassung gab, bildet nun durch Jahre hindurch ein 
heftigesStreitobjektzwischen diesem und den Vertretern der du Bois-Reymondschen 
Schule2). Heute aber wird der Satz, „daB vóllig unversehrte Muskeln auch vollig 
stromlos sind“, ais ziemlich sichergestellt betrachtet werden und wird ernstlich wohl 
kaum noch bezweifelt. Schon Hermann zeigte, daB man den Musculus gastrocnemius 
so praparieren kann, daB die aufzufindenden Differenzen minimale sind im Ver- 
haltnis zu der Potentialdifferenz des voll entwickelten Langssehnittstromes. Hermann 
zeigte ferner, daB bei Eliminierung der Hautstrome, die namentlich bei Fischen 
wenig entwickelt sind, unverletzte Tiere stromlos befunden werden, daB dasselbe 
der Fali ist bei vorsichtiger Anwendung von Sublimat auf curaresierte Frósche — 
Engelmann3) fand das Herz bei jeder Ableitung in der Ruhe stromlos. Endlich 
tat Biedermann4) dar, daB der MwscuZus sartorius des Frosches sich besonders 
leicht stromlos praparieren laBt. Andererseits zeigen, wie Velichi5) fand, kiinst- 
liche Langsschnitte Negatiyitat gegen natiirliche. Am Neryen ist es natiirlich 
nicht móglich, denselben stromfrei zu isolieren, da er ja natiirliche Endigungen im 
Sinne des Muskels nicht besitzt. Die Versuche, die Endorgane ais solche zu be
trachten, miissen aus naheliegenden Griinden ais nicht beweiskraftig betrachtet 
werden; soweit die Neryen in situ gelassen werden, kann aber auch hier 
kein Zweifel sein, daB sie, sofern sie vóllig unyerandert siud, auch stromlos sein 
werden.

*) 1. c. Besonders instruktiy ist die Abhandlung von Hermann: Die Ergeb
nisse neuerer Untersuchungen auf dem Gebiete der tierischen Elektrizitat. Viertel- 
jahrsschrift d. naturforsch. Ges. in Ziirich 1878, Heft 1. Abgedruckt aueh in Mole
schotts Untersuchungen zur Naturlehre des Menschen und der Tiere 12, Heft 2. 
— a) Vgl. Hermanns Handbuch 1(1),197, sowie die Vierteljahrsschrift d. naturforsch. 
Ges. in Ziirich 1878, Heft 1. — 3) Pfliigers Arch. 15, 116, 1877. — 4) Ber. d. Wien. 
Akad. 81 (3. Abt.), 77, 1880. — =>) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1900, 8. 29 bis 38.

Das ist nun sowohl mit der Annahme C und D im Sinne des obigen Schemas 
ais auch mit ihrer Kombination yertraglich. In der unverletzten Neryenfaser ist 
die elektromotorische Flachę von D nicht yorhanden; die von G bildet, wenn sie 
existiert, eine yóllig geschlossene Hulle, und es ist klar, daB diese erst yerletzt sein 
muB, damit uberhaupt ein Strom zustande kommen kann. So bedenklich daher 
die yóllige Stromlosigkeit unyerletzter Organe der Molekulartheorie auch ge
wesen ist, fiir die heute noch zur Diskussion stehenden Anschauungen ist dieser 
Befund gleich gut erklarbar.

C. Die absolute GroBe der elektromotorischen Kraft.
Die maximalen elektromotorischen Krafte, die bei den Ruhestrómen der 

Neryen yerschiedener Tiere zur Beobachtung gelangen, ergeben sich aus 
folgender Tabelle:
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I. Markhaltige Neryen
Frosch, Ischiadicus ......... 
Torpedo, elektrischer Nerv..................
Katze, Lumbalwurzel..........................
Katze, Ischiadicus.................................
Hund, Ischiadicus . . . ......................
Kaninchen, Ischiadicus......................

0,026 (du Bois-Reymond1),

l) Untersuchungen 2, 250 u. Arch. d. Anat. u. Physiol. 1885, S. 134. — 2) In
der Regel war die elektromotorische Kraft des Torpedoneryen yiel kleiner. —
3) Phil. Trans. 182 B., 267 ff. London 1891. — 4) Arch. f. Anat. u. Physiol. 1880, 
S. 68. — 6) Sitzungsber. der Ósterr. Akad., math.-naturw. KI., 103 (3. Abt.), 207. — 
8) Untersuchungen d. physiol. Instituts d. Univ. Heidelberg 3, Heft 1 u. 2. — 7) Hand
buch der Physiol. 1 (1), 229. — 8) Pfliigers Arch. 78, 38, 1899. — °) du Bois- 
Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 2, 252; Gesammelte Ab
handlungen 2, 196; du Bois-Reymonds Arch. 1885, S. 135. —■ 10) du Bois-Reymonds 
Arch. 1885, S.381; ygl. Ebenda Leon Fredericą 1880, S. 68, Anm.

0,011 (du Bois-Reymondl 2),
0,026 (Gotch u. Horsley3),
0,0171
0,024/(Lćon Fredericą4).
0,0281

II. Marklose Neryen.
Eledone moschata, Mantelnery .... 0,026 (Fuchs5),
Hummer, Scherennerv.......................... 0,048 (Lćon Fredericą4),
Olfactorius des Hechtes...................... 0,022 (Kiihne u. Steiner8).

Es muB hierbei betont werden, daB die individuelle Dicke des Nerven und 
seine Lange nicht in Betracht kommen oder nur eine unbedeutende Rolle spielen, 
daB aber die Tierspezies und Art des Nerven von wesentlicher Bedeutung sind. 
Ganz speziell zeigen die marklosen Neryen hóhere elektromotorische Krafte ais die 
markhaltigen. Kiihne hat bereits dieses Uberwiegen der marklosen Nerven iiber 
die markhaltigen damit zu erklaren gesucht, daB die Achsenzylinder in den 
ersteren einen viel gróBeren relativen Teil des Querschnitts einnehmen. Da 
sowohl die Muskeln wie die Nerven die oben erwahnten eigentiimlichen inneren 
Stromausgleiche besitzen, so sind sie Elementen vergleichbar, die durch einen un- 
mittelbaren, an den Polen angebrachten verbindenden Leiter kurz geschlossen 
sind. Wie ein solches Element Wirken sie daher nach auBen, und ein Bruchteil 
wird um so kleiner, die wahre elektromotorische Kraft also um so gróBer sein, je 
mehr indifferentes Gewebe die eigentlichen elektromotorisch wirksamen Fasern um- 
gibt. Hermann7) hat lange Zeit sowohl beim Muskel wie beim Neryen die 
wahre elektromotorische Kraft fiir wesentlich hóher gehalten, ais sie sich bei der 
Ableitung nach auBen zeigt. Sein Schiller Samojloff8) kommt aber, fiir den 
Muskel wenigstens, zum SchluB, daB die uberhaupt im Innern wirksamen maximalen 
elektromotorischen Krafte nicht viel gróBer sind ais die ableitbaren. Immerhin 
ware es sehr wohl denkbar, daB der Unterschied zwischen marklosen und mark
haltigen Neryen zum Teil in der machtigen Entwickelung des Markes auf die 
angedeutete Weise seine Erklarung findet.

D. Axialstrom.
Wie schon hervorgehoben, besitzen auch zwei Querschnitte eines Neryen 

gegeneinandei' eine Potentialdifferenz.
Schon du Bois-Reymond0) sah dies in seinen ersten Untersuchungen, aber 

ohne jede RegelmaBigkeit. Erst spater erkannte er, daB sich hier doch eine 
Gesetzmafiigkeit yorfindet, und namentlich nachdem er am Neryen des elektrischen 
Organs von Torpedo einen regelmaBigen aufsteigenden Strom bei Ableitung von 
zwei (Juerschnitten gesehen hatte, lieB er durch Mendelssohn *'') systematisch 
die Frage bearbeiten. Mendelssohn stellte daś prinzipielle Grundgesetz auf, dafi 
der Axialstrom stets der Richtung entgegengesetzt sei, in weleher die natiirliche 
Erregung geleitet wird — am rein motorischen Neryen also aufsteigend, am rein 
sensiblen absteigend. Mendelssohn hat gezeigt, daB dieser Axialstrom auch beziig- 
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lich negativer Schwankung sich wie ein Demarkationsstrom yerhalt. Hellwig1) 
priifte die Resultate Mendelssohns nach und maohte vor allem darauf auf
merksam, daB, um den natiirlichen Axialstrom zu bekommen, die Querschnitte 
absolut gleichzeitig angelegt werden miissen, iiber dessen Richtung er bei yer
schiedenen Neryen ubrigens sehr schwankende Ergebnisse erhielt. Er glaubte den 
Axialstrom mit dem Wallerschen Gesetz des Absterbens der Neryenfasern in Be
ziehung bringen zu konnen, indem der dem trophischen Zentrum naher gelegene 
Querschnitt friiher absterben — also weniger wirksam sein soUte ais der entgegen
gesetzte.

Ł) Ludw. Hellwig, Uber den Axialstrom des Neryen u. seine Beziehung zum
Neuron. Dissert., Halle 1896. — * 2) Otto Weiss, Uber die Ursache des Axial-
stromes am Neryen. Pflugers Arch. 108, 416 f., 1905. — a) Pfliigers Arch. 15, 124 
u. 128, 1877. — 4) Untersuchungen aus d. physiol. Institut d. Uniyers. Heidelberg
4, 1881. — 5) Sitzungsber. d. k. Akad. d. Wiss. 93, 3. Abt., 1886. — 6) Journ. of
Physiol. 28, 32, 1902. — 7) Virchows Arch. 83, 254, 1881; vgl. Efron, Pflugers
Arch. 36, 470, 1885.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Weiss8) kónnte die Angaben der friiheren Autoren bestatigen. Er machte 
aber darauf aufmerksam, daB das Zwischengewebe an den yerschiedenen Quer- 
schnitten der untersuchten Neryen yerschiedene Machtigkeit habe, und dafi des
halb eine yerschiedenere innere Abgleichung fiir den Demarkationsstrom an den 
beiden Querschnitten bestehe. Vor ihm hatte Clara Halperson den yerschiedenen 
Abstand der Ranyierschen Schniire fur die Erklarung herbeigezogen — eine An
sicht, der Weiss aber nicht beipflichtet. Er yersuchte kiinstlich die Verhaltnisse 
beim Nervus opticus des Hechtes umzukehren, indem er die Bindegewebescheide ent- 
fernte und in umgekehrter Weise um den Neryen wieder herumlegte. Er sah dann 
die Inyersion des Axialstromes, so daB diesem keine besondere physiologische Be
deutung zukommen diirfte.

E. Das zeitliche Abklingen des Ruhestromes.
Der ruhende Neryenstrom bleibt in der Starkę, die er unmittelbar nach 

einem frisch angelegten Querschnitt zeigt, nicht bestehen, sondern nimmt all- 
mahlich ab, wobei aber ein Anfrischen ihn sofort wieder auf die Hohe hebt. 
Ahnliehe Verhaltnisse fand Engelmann3) beim Herzmuskel, wahrend er sie 
beim Musculus sartorius yermiBte. Er yermutete, daB das Absterben im 
Sinne der Alterationstheorie Hermanns am Herzmuskel nur bis zum 
nachsten Muskelsegment fortschreite und dort wieder eine natiirliche Langs- 
oberflache yorliege, wahrend beim Sartorius — wo ein so erhebliches Absinken 
der elektromotorischen Kraft nicht zur Beobachtung kommt — der Absterbe- 
prozeB nirgendsHalt macht. Beim Neryen sollten die Ran vier sehen Schniir- 
ringe die Stellen sein, an welchen der AbsterbeprozeB enden wiirde (vgl. S. 794). 
Im Sinne der Membrantheorie miifiten also die einzelnen Ranyierschen 
Segmente mit einer geschlossenen Membran yersehen sein, falls diese Erkla
rung Engelmanns auch von den Anhangern derselben acceptiert wiirde, doch 
ist von Kiihne4) und Biedermann 5) mit Recht darauf aufmerksam gemacht 
worden, daB auch Neryen, welche keine Ranyierschen Schniirringe besitzen, 
analoge Verhaltnisse darbieten. Das Unwirksamwerden des Querschnittes 
tritt namentlich beim Einlegen des Neryen in physiologische Kochsalzlósung 
bzw. in Ringerlósung ein.

Diese Fahigkeit wird yielfach benutzt, und namentlich Gotch 6) hat zahl- 
reiche Versuche an „Kept-Nerve“ angestellt. Urspriinglich riihrt der Vor- 
schlag yon Mommsen7) her. Bei einem gewohnlichen mechanischen Quer- 
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schnitt beim Heehtolfactorius geht, wie Garten') fand, die Wiederherstellung 
so schnell vor sich, daB man Schwierigkeiten hat, den yollen Langsquer- 
schnittstrom fiir kiirzere Yersuchsreihen sich zu erhalten (vgl. S. 896).

F. EinfluB der Temperatur auf den Ruhestrom.
Der ruhende Muskelstrom zeigt eine charakteristische Abhangigkeit von 

der Temperatur. Schon Hermann2) fand, daB die elektromotorische Kraft 
desselben ausnahmslos beim Erwarmen steigt, beziehungsweise beim Abkiihlen 
vermindert wird. Bernstein3) untersuchte dies genauer. In der folgen- 
den Fig. 151 gibt abc die Kurye der Anderung der elektromotorischen Kraft 

mit der Temperatur fur jeden 
Temperaturgrad an.

In erstergrober Annaherung 
kann man die elektromoto
rische Kraft ais proportional 
der absoluten Temperatur an- 
sehen. Es wiirde dies fiir den 
Muskel den theoretisch wich- 
tigen SchluB zulassen, wenn 
man ihn im iibrigen ais eine 
reversible Kette betrachten 
darf, daB die Energie dieser 
Kette Nuli sei, und Bern

Anderung der elektromotorischen Kraft des Muskelstromes 
mit der Temperatur.

stein hat darin einen Beweis fiir die Ansicht gesehen, daB man es mit einer 
Konzentrationskette zu tun hat. Merkwiirdigerweise yerhalt sich der Nery4) 
innerhalb der Temperaturgrenzeń, die man ohne Schadigung anwenden darf, 
merklich anders wie der Muskel. Eine in ahnlicher Weise wie die obige 

ć? TC
konstruierte Kurve hat fiir 18° ein Maximum. —— geht deshalb von einem 

Cl J-

positiven Wert in einen negatiyen iiber, was im allgemeinen gegen die An
nahme einer einfachen Konzentrationskette spricht. Bernstein nimmt daher 
auch eine Anderung derselben mit der Temperatur an (vgl. S. 878).

G. Thermische, kaustische und chemische Querschnitte.
Wir haben bis jetzt immer angenommen, daB der Querschnitt mechanisch 

angelegt wiirde — indessen jede intensivere Einwirkung auf den Muskel 
oder den Neryen gibt schlieBlich zu einem Auftreten eines normalen Ruhe- 
stromes Yeranlassung. Yor allem gehóren hierher diejenigen Eingriffe, die im 
gebrauchlichen Sinne des Wortes toten: Namentlich ist hohe Temperatur 
geeignet, eine reine Querschnittsableitung darzubieten, und du Bois-Rey
mond5) hat in diesem Sinne direkt von einem thermischen Querschnitt 
gesprochen.

') S. Garten, Beitrage z. Physiologie der marklosen Neryen, S. 23ff. Jena 
1903; vgl. auch H. Head, Pfliigers Arch. 40, 207, 1887. — 2) Pfliigers Arch. 4, 
172, 1871. — a) J. Bernstein, Untersuchungen z. Thermodynamik d. bioelektr. 
Strome, Ehenda 92, 538f., 1902; vgl. Lesser, Ebenda 116, 124, 1907. — 4) 1. c. 
vgl. Steiner, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1876, S. 382. — 5) du Bois-Reymond, 
Gesammelte Abhandlg. 2, 409; vgl. Hermann, Handb. d. Physiol. 1 (1), 196.
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Das Gefrieren des Muskels fiihrt nach Hermann1) zur Entstehung des De- 

markationsstromes. Fiir den Neryen liegen aus der alten Literatur systematische 
Versuche hieriiber nicht vor. Kiihlt man ein Stiick des Froschneryen ab, so tritt 
zunachst eine erhebliche Unterkiihlung auf. Erst bei Temperaturen von zwischen 
— 5 und —10° tritt, wie Biihler s) fand, plbtzliches Gefrieren des Neryen ein. 
Hierbei kann die Leitfahigkeit dauernd aufgehoben bleiben; in diesem Falle muJB 
notwendigerweise auch ein Demarkationsstrom zwischen der gefrorenen und der 
normalen Stelle des Neryen herrschen. Durch hinreichend lang einwirkende und 
durch hinreichend tiefe Temperaturen, bei denen also der Nery in allen seinen 
Teilen gefriert, wird man yermutlich stets zu einem Kalteąuerschnitt kommen “). 
Nach Biihler ist der Nery, auch wenn er gefroren war, in manchen Fallen wieder 
restitutionsfahig. Dasselbe ist nach Boruttau4) móglich, dabei ist nach ihm der 
Nery im gefrorenen Zustande besonders empflndlich fiir mechanische Einwirkung. 
Freilich sah Biihler bei seinen Abkiihlungsyersuchen nur in einem Falle die 
Erregbarkeit des Neryen annahernd auf die alte Hohe zuriickgehen. Es ware sehr 
interessant, zu wissen, ob bei einem solchen Nery ein urspriinglich yorhandener 
Demarkationsstrom wieder yerschwindet, und von weleher GróBenordnung derselbe 
im Yerhaltnis zum mechanischen Querschnitt ist5).

*) Pfliigers Arch. 4, 172, 1871. — !) Engelmanus Arch. 1905, S. 239 f. — 
s) Herrick, Amer. Journ. of Physiol. 4, 307, 1901. — 4) Boruttau, Pfliigers 
Arch. 65, 11, 1897. — 5) Vgl. Tait, Journ. of Physiol. 34, XXXV, 1906; Der
selbe, Quart. Journ. 1, 79f., 1908 (w. d. K.). — 6) Biedermann, Elektrophysio- 
logie, S. 298. Jena 1895.

Eingrifie chemischer Agenzien fiihren analog zu einem kaustischen bzw. 
chemischen Querschnitt. Bei der Untersuchung der Frage, ob yollig unver- 
letzte Muskeln stromlos sind, fand schon du Bois-Reymond, daB das Be- 
tupfen eines parelektronomischen, also im heutigen Sinne unversehrten Endes 
eines Muskels mit dem Querschnitt eines anderen geniigt, um eine normale 
Stromentwickelung in die Wege zu leiten. Biedermann 6) untersuchte etwas 
systematischer die hier yorliegenden Verhaltnisse und fand namentlich, daB 
Extrakte aus Muskelfleisch, die nach Rankę Ermiidungsstoffe des Muskels 
enthalten, sowie auch auf ahnliche Weise yerdiinnte Kalisalzlósung, lokal 
auf denselben appliziert, einen Strom entwickeln. Dieser durch schwachere 
chemische Eingrifie heryorgerufene Strom ist im Gegensatz zum mecha
nischen, thermischen und kaustischen Querschnitt reparabel. Die durch 
schwache Kalisalzlósungen lokal yerursachte Negativitat laBt sich durch Baden 
in physiologischer Kochsalzlósung oder noch besser in Ringerscher Lósung 
wieder beseitigen (vgl. S. 823).

Doch besteht ein Unterschied je nach der Dauer der Einwirkung und je 
nach dem angewandten Salz. Die Kalistróme, die z. B. durch Chlorkalium 
yerursacht werden, sind nach einiger Zeit beim Muskel irreparabel, wahrend 
die Strome durch Kaliumsulfat, Phosphat, Tartrat und Zitrat sich auch nach 
langer Zeit (innerhalb der nattirlichen Lebensdauer der Praparate) durch 
Auswaschung in Ringerlósung wieder beseitigen lassen. FaBt man diese 
durch schwache Lósungen heryorgerufene Negatiyitat ais chemischen Quer- 
schnitt auf, wobei das Wort Querschnitt nur andeuten soli, dafi die Strome 
nach Analogie der hei mechanischer Verletzung auftretenden gedeutet werden 
sollen, so muB man also zwischen yollig reparabeln, teilweise reparabeln und 
irreparabeln chemischen Querschnitten unterscheiden, wobei aber zu beachten 
ist, daB es beim Neryen in elektrischer Beziehung irreparable Querschnitte 
im strengen Sinne iiberhaupt nicht gibt, indem, siehe die yorhergehende Seite, 

55 *



868 Yersuche Overtons.

selbst ein mechanisch angelegter in Ringerlbsung elektrisch unwirksam 
wird ’).

Oyerton2) hat einen Versuch mitgeteilt, der fiir die Theorie der ruhenden 
Nervenstróme von erheblicher Bedeutung ist, wenn auch die Entscheidung, inwie
weit das oben erwahnte Schema B oder C die wirklichen Verhaltnisse am besten 
wiedergibt, damit noch nicht definitiy gegeben ist.

Oyerton legt bei einem K2 HPO4-Muskel einen Querschnitt an und findet 
bei Ableitung mit Kaliumphosphatelektroden an Stelle des normalen Demarkations- 
stromes eine geringe entgegengesetzte Potentialdifferenz.

Bringt er den Muskel in Bingerlósung zuriick und leitet mit Ringerlbsung ab, 
so wird der Muskel wieder erregbar und zeigt den normalen Demarkationsstrom. 
Oyerton scheint geneigt, in dem Versuch eine Stiitze der Membrantheorie zu 
sehen, obsohon er sich nicht sehr deutlich ausdriickt. Es ist unzweifelhaft, daB 
derselbe Versuch in analoger Weise beim Neryen gelingt; ich yermag aber in dem
selben das experimentum crucis nicht zu erblicken, denn bei der immerhin mog- 
lichen Auffassung der Wirkung der K2HPO4-Lósung ais Heryorrufung des repa- 
rabeln chemischen Querschnittes, hat Oyerton zwei Querschnitte abgeleitet: einen 
rein chemischen, aber reparabeln, und einen mechanisch-chemischen, irreparabeln. 
Von diesem Gesichtspunkte aus beweist der Versuch nichts fiir und nichts gegen 
die Membrantheorie.

Reines Wasser wirkt auf den Muskel umgekehrt wie Kalisalzlosung ein. 
Das mit Wasser abgeleitete Ende wird zunachst positiy elektrisch gegen das 
mit Kochsalzlósung abgeleitete. —*■ Schon du Bois-Reymond hat solchen 
Versuchen nicht gleichartiger Ableitung des Muskels seine Aufmerksamkeit 
zugewandt. Systematisch untersucht wurde sie dann fiir das Wasser von 
Biedermann, spater von Oker-Blom3) und Briinings4)- Die Deutung 
der Erseheinungen ist schon wegen der Unsymmetrie der Ableitung nicht 
sehr einfach.

*) Die Ausdriicke reparabel und irreparabel ziehe ich den gewóhnlich ge- 
brauchten reyersibel und irreyersibel yor. Die Diskussion der Griinde wiirde mich 
hier zu weit fiihren. — 2) Sitzungsber. d. med.-physik. Ges. zu Wiirzburg, Sitzung 
v. 15. Dez. 1904. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 84, 216, 1901. — 4) Ebenda 117, 
409, 1907. — 5) Hóber, Zentralbl. f. Physiol. 18, S. 499, 1904; Derselbe, 
Pflugers Arch. 106, 599, 1905; Derselbe, Hofmeisters Beitr. z. physiol. Chem. 11, 
35, 1907.

Mit Riicksicht auf das Verhalten der Kolloide und des Aufbaues der 
Oberflache des Muskelinhaltes aus Kolloidmembranen hat Hóber 5) eine Reihe 
von Neutralsalzen sowohl auf Muskeln ais auf Neryen einwirken lassen. Er 
fand nun zunachst beim Muskel einen merkwiirdigen Antagonismus (?) der 
Anionen und Kationen auf ihre stromentwickelnde Eigenschaft. Dabei 
wirken die untersuchten Kationen in der Reihenfolge: K, Rb4, Cs, Na, Li, 
die Anionen in der Reihenfolge Tartrat, SO4, Acetat, Cl, Br, J, N03, SCN 
stromentwickelnd im Sinne der Negatiyierung. Sehr stark stromentwickelnd 
wirkt also Kaliumsulfat, sehr wenig Lithiumrhodanit, bzw. erhalt man bei An- 
wendung des letzteren Salzes einen dem normalen Strom entgegengesetzt 
gerichteten Strom, es tritt Positiyierung ein.

Beriicksichtigt man, daB Pauli einen ganz ahnlichen Antagonismus der 
An- und Kationen bei Ausfallung gewisser Kolloide durch Neutralsalze fand, 
so liegt es nahe, hier mit Hóber an Anderungen der Plasmahautkolloide 
(Auflockerung oder Verdichtung) durch die genannten Salze bzw. ihre Ionen 
zu denken.
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Um der erwahnten Tatsache gerecht zu werden, daB bei ihrer Strom - 

entwickelung gewisse Kalisalze den Muskel dauernd schadigen1), wahrend 
die Wirkungen anderer Salze sich durch Auswaschen wieder beseitigen lassen, 
nimmt Hóber2) yerschiedene Gruppen von Kolloiden in der Plasmahaut des 
Muskels an. Die Ionenreihen fiir die stromentwickelnde Eigenschaft und die 
Erhaltung bzw. Vernichtung der Erregbarkeit gehen nach Hóber parallel3).

*) Vgl. v. Frey, Dieses Handb. 4, 527. —■ 8) Hóber, Physikal. Chem. d. Zelle 
u. d. Gewebe, 2. Aufl., 8.274 u. 277, Leipzig 1906; Derselbe, Pfliigers Arch. 120, 
492, 1907. — 3) Vgl. C. Schwarz, Pfliigers Arch. 117, 161, 1907. — 4) R. Hóber, 
Uber den Zusammenhang zwischen Erregbarkeit u. Farbbarkeit peripherer Neryen 
(Verhandlung d. Ges. deutsch. Naturf. u. Arzte, 8.419. Z7. Ver3ammlg. zu Meran,
24. bis 30. Sept. 1905); Zentralbl. f. Physiol. 19, 390, 1905. — 6) J. S. Macdonald, 
The injury Current of Nerve. — ’) Er findet dabei merkwiirdige gesetzmafiige Ver- 
anderungen der vom Langsschnitt ableitbaren Potentialdifferenz. Er konnte dieselbe 
in eine Formel bringen, die der Nernstformel fiir eine einfache Konzentrationskette 
sehr analog ist. — 7) Arch. f. experimentelle Pathologie u. Pharmakologie 48, 1, 
1902. — 8) Ebenda 8.13.

Analoge Untersuchungen fiir die Stromentwickelung des Neryen sind 
bisher nicht angestellt worden und wegen der S. 824 erwahnten Oyerton- 
schen Kautelen auch nicht so einfach.

Hóber4) untersuchte nun aber den Neryen in bezug auf Erregbarkeit 
und Farbbarkeit in seinem Verhalten zu Neutralsalzen, und fand fiir die Er
haltung der Erregbarkeit fiir die Kationen die Reihenfolge: K < Rb <NH4 
<Li<Na, und fiir die Anionen die Reihenfolge: J<Br<Cl<SO4, HSPO4, 
Tartrat. Er fand nun ferner, daB bei der Einwirkung derjenigen Salze, in 
dereń Lósungen die Erregbarkeit lange konseryiert blieb, nur schmale, tief 
dunkel gefarbte Achsenzylinder mit Toluidinblau erhalten werden kónnen, 
wahrend nach Einwirkung von Salzen, wie z. B. Kaliumsulfat, die die Erreg
barkeit rasch aufheben, der Achsenzylinder geąuollen ist und ais weniger 
intensiy gefarbter Strang durch eine mehr oder weniger gefarbte Mark
scheide lauft. Auch nimmt Hóber eine Auflockerung der Erregungskolloide 
der Plasmahaut an; iiber analoge Veranderungen wahrend der Erregung des 
Neryen vgl. S. 929.

Macdonald 5) hat umfangreiche Messungen iiber die Anderung der 
elektromotorischen Kraft der Neryen durch yerschieden konzentrierte Lósungen 
von Chlorkalium und Kaliumhydroxyd angestellt, und zwar meist, nachdem er 
die Neryen yorher langere Zeit in Wasser gelegt hatte 6).

Sehr merkwiirdig sind einige Versuche, die Straub7) uber die Ein
wirkung der Substanz in der Filixsauregruppe auf ihre stromentwickelnde 
Eigenschaft beim Muskel angestellt hat. Potentialfreie Sartorien entwickelten 
nach kurzer Zeit kraftige Ruhestróme, wenn ihr unteres Ende in eine ent- 
sprechende Lósung tauchte. Diese Versuche (vgl. dieses Handbuch 4, 524) 
interessieren uns hier weniger ais ein anderer, den Straub anstellte. Ver- 
giftete er s) namlich die Frósche mit Filixsaure und praparierte er rasch nach 
dem Tode die Neryen heraus, so bekam er nach Anlegung eines Querschnittes 
nur einen sehr geringen Demarkationsstrom, der erst nach einiger Zeit zu 
seiner normalen GroBe anwuchs. Wir hatten hier also ein Analogon zu dem 
oben erwahnten 0yertonschen Versuche. Straub glaubt, sein Resultat mit dem 
Kohlensauregehalt der Frósche, die unter kraftigen Muskelkontraktionen zu- 
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grunde gehen, in Verbindung bringen zu sollen. Erinnert sei in diesem Zu- 
sammenhange an eine vereinzelte Beobachtung du Bois-Reymonds1), der 
eine solche „parelektronomische Strecke11 gefunden haben will, daB trotz 
Anlegung eines Querschnittes der Muskel den normalen Ruhestrom nicht 
gezeigt haben soli. Bemerkenswert ist hier ferner, dafi Alcock2) eine narkoti- 
sierte Neryenstrecke negatiy elektrisch fand (Ather-Chloroform) gegeniiber 
einer nicht narkotisierten; nach den Versuchen von Hóher bewirken alle Nar- 
kotika bei geniigender Konzentration schliefilich starkę irreparable Negatiyitat 
des behandelten Muskels bzw. Neryen. Sie wirken dann einfach abtótend.

l) Gesammelte Abhandlungen 2, 194. Veit & Co., Leipzig 1877. ■—• !) Alcock, 
Proc. Roy. 8oc. 77, 267—283, 1906. — 3) M. Schiff, Lehrb. d. Muskel-u. Neryenphysiol.
1858/59, 8.69. — 4) F. Gotch u. V. Horsley, On the mammalian nervous System, 
Philos. Transact. 182b, 267, 1891. — 5) L. Hermann, Untersuchungen iiber die 
Entwickelung des Muskelstromes, Pfliigers Arch 15, 191, 1877.

In einem spateren Abschnitt werden wir sehen, dafi noch andersartige 
Beeinflussung des Neryen solche Negatiyitaten erzeugt. Starkę elektrische 
Entladungen machen jedenfalls einen elektrischen Querschnitt, der yielleicht 
stellenweise thermischer Natur ist, aber auch kurz dauernde starkę Strome 
machen wahrscheinlich kathodische und auch anodische Querschnitte (vgl. 
S. 944, 956 u. 983).

Degenerierte Neryen sind, auch wenn sie unerregbar geworden, noch 
lange fahig, den Querschnitt-Langsschnittstrom zu liefern 3). Wenn Neryen 
im Tiere durchschnitten werden und ein kurzes Stiick, das noch in Verhindung 
mit seinem Zentralorgane steht, aus derWunde herausgehoben und abgeleitet 
wird, so soli nach Gotch und Horsley4) der Ruhestrom langer bestehen 
bleiben, ais wenn die ganzen Neryen aus dem Tier herausgeschnitten und 
untersucht werden, oder auch ais wenn das Tier getótet wird. Dabei sind 
die Autoren der Meinung, dafi das herausgehobene Stiick praktisch ohne 
Zirkulation ist. Es muB also von den normalen zentralen Teilen des Neryen 
aus ein noch nicht ganz klargestellter EinfluB auf die unmittelbar damit zu- 
sammenhangende, von der Zirkulation aber getrennte Neryenstrecke ge
geben sein.

H. Die zeitliche Entstehung des Langsąuerschnittstromes.
Von einer gewissen theoretischen Wichtigkeit ist die Frage nach der 

ersten Entstehung des Langs-Querschnittstromes, die bisher jedoch nur fiir 
den Muskel bearbeitet ist.

Hermann 5) glaubte mit einem einschlagigen Versuch direkt die du Bois- 
Reymondsche Molekulartheorie widerlegen zu kónnen. Er argumentierte 
dabei folgendermafien: Handelt es sich bei der Anlegung eines Querschnittes 
nicht nur um ein Blofilegen elektromotorisch wirksamer Flachen, sondern um 
Entstehung einer solchen, so darf der Strom nicht im strengen Sinne plótzlich 
yorhanden sein, sondern er mufi eine wenn auch kleine Entwickelungszeit 
brauchen. Er bediente sich zu seinen Versuchen eines von ihm konstruierten 
Fall-Rheotoms. Ein fallendes Gewicht ritzte den Sehnenspiegel der Achilles- 
sehne eines Gastrocnemius und schlofi einige Zeit nach dem Beginn des 
Streifens fiir bestimmbare Momente einen Bussolstrom. Man erhielt eine 
gewisse Ablenkung des Galyanometers. Wurde jetzt das Gewicht nochmals 
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fallen gelassen und also auf dieselbe kurze Zeit der Bussolstrom geschlossen, 
so erhielt man eine bedeutend gróBere Ablenkung. Aus diesen beiden Werten 
berechnete Hermann eine reduzierte Entwickelungszeit des Demarkations- 
stromes, die er zu 4/ioo Sekunde veranschlagte.

') Vgl. die Einwande du Bois-Reymonds, Gesammelte Abhandlungen 2, 591.
— 2) Abhandlungen d. Kónigl. Sachs. Ges. d. Wiss., math.-phys. KI., 26, 331, 1901; 
Arch. f. d. ges. Physiol. 105, 291, 1904. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 103, 67, 1904.
— 4) Heutzutage diirfte mit elektrolytisch bereiteten Silber - Chlorsilber - Elektroden 
ein solches Unterfangen auch mit Metali móglich sein. — 5) Garten, Pfliigers 
Arch. 105, 291, 1904. — 6) Pfliigers Arch. 113, 605, 1906; man vgl. das Beferat von 
Garten, Zentralbl. f. Physiol. 1906, S. 673.

Ahnliche Ergebnisse erhielt derselbe auch, wenn er durch eine Flobert- 
kugel den Muskel anschoB und die Einwirkung auf die Bussole durch Durch- 
schieBen von Drahten regulierte. Endlich ąuetschte er plótzlich eine Muskel- 
strecke in toto ebenfalls mit Hilfe seines Fallapparates und konnte auch auf 
diesem Wege, wie er glaubte, eiue Entwickelungszeit des Demarkationsstromes 
nachweisen ').

Unter den Resultaten Hermanns ist noch besonders hervorzuheben, 
daB Kalte die Entwickelung des Demarkationsstromes zu verlangsamen schien. 
Garten2) nahm mit dem Capillarelektrometer an Stelle der Bussole die Unter
suchungen wieder auf. Er verletzte in ahnlicher Weise den vorher fixierten 
Muskel wie bei Hermann, wobei aber der Moment der Verletzung auf der 
photographischen Platte selbst sich yermerkte. Auch er trat fiir eine Ent
wickelungszeit des Muskelstromes ein. Bernstein3), der allerdings in ganz 
anderer Form wie du Bois-Reymond die Praexistenztheorie vertritt, suchte 
mit Tschermak den Beweis zu fiihren, daB die von Hermann und Garten 
angenommene Zeit der Stromentwickelung jedenfalls in Wirklichkeit viel 
kleiner sei. Schon Hermann hatte yersucht, mit vergoldeten Messern den 
Querschnitt herzustellen, aber diese Messer nicht geniigend unpolarisierbar 
gefunden4). Bernstein benutzte nun ein Messer bzw. einen Zahn aus 
Knochensubstanz und gelangte, freilich infolge inkorrekter Deutung seiner 
Kuryen, zu dem Resultat einer fast momentanen Entwickelung des Stromes. 
Garten6) wiederholte mit demselben Instrument die Versuche yon Bernstein 
und Tschermak und kam zu anderen Resultaten. Allerdings yerkurzte sich 
nunmehr auch bei ihm wiederum die scheinbare Entwickelungszeit des ruhen
den Muskelstromes. Doch fand Garten, wie in seinen friiheren, so auch in 
seinen jetzigen Yersuchen in Ubereinstimmung mit Hermann, daB die Ent
wickelungszeit eine deutliche Verlangerung durch Kalte zeigt. Diesen Versuchen 
Gartens gegeniiber macht nun Bernstein6) darauf aufmerksam, daB der 
Zahn eine richtige Querschnittsableitung nicht sofort erlaubt, dafi der Muskel 
zunachst durchgeąuetscht wird und erst nachher die Faserąuerschnitte sich in 
richtiger Weise anlegen. Vollkommen geschieht das letztere sogar nach 
Bernstein erst, wenn man den Zahn wieder entfernt und yon neuem anlegt. 
Seine friihere Behauptung des fast momentanen Entstehens des Langs-Quer- 
schnittstromes nimmt Bernstein zuriick, ist aber dafiir, daB sich eine langere 
Entwickelungszeit ais 1 */2 Tausendstel Sekunden nicht sicherstellen lasse. 
Die Frage, ob also der Muskelstrom sofort mit der Verletzung entsteht oder 
nicht, muB daher alB noch nicht yóllig geklart betrachtet werden. — Setzen
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wir fiir einen Augenblick den Fali, es stehe diese Entwickelungszeit iiber 
jeden Zweifel fest, so wird damit immer noch nicht gegen die Praexistenz- 
frage, bzw. — bei dem heutigen Stande der Frage — gegen die Wirk- 
samkeit der Langsschnittoberflache der Faser entschieden. Es kónnte ja 
im ersten Moment der angelegte Querschnitt eine elektromotorische Wirk- 
samkeit dem Ruhestrom entgegengesetzt besitzen und diese elektromotorische 
Wirksamkeit in kurzer Zeit erst yerschwinden und beim definitiyen ruhenden 
Muskelstrom der Potentialsprung im Querschnitt Nuli sein. Die Frage, ob 
die elektromotorische Wirksamkeit im wesentlichen dem obigen Schema G 
oder D entspricht, hat eine groBe Ahnlichkeit mit der Frage, wo im Daniell- 
schen Element die Hauptpotentialspriinge stattfinden. Vielleicht ist noch 
manches Experiment erforderlich, bis die Frage wirklich einwandfrei geklart 
ist, wenn dies uberhaupt móglich erscheint. Am Neryen liegen einschlagige 
Yersuche noch nicht yor.

J. Uber die Rolle der Membranen fiir die Erklarung
der Ruhestrome.

Schon du Bois-Reymond1) hat sich eingehend mit den Fliissigkeits- 
ketten beschaftigt, offenbar in der stillen Hoffnung, aus den Resultaten Er- 
klarungsversuche fiir die elektrischen Erseheinungen in den Geweben ableiten 
zu konnen; indessen elektromotorische Krafte von der GróBenordnung, wie 
wir sie im ruhenden Muskelstrom tatsachlich beobachten, lassen sich nur dann 
erzielen, wenn man zu Fliissigkeitskombinationen seine Zufiucht nimmt, die 
jedenfalls den Verhaltnissen im Muskel nicht entsprechen. Zwar ist es 
theoretisch denkbar, daB man auch ohne Annahme eines yon Wasser yer
schiedenen Lósungsmittels rein formal jeden beliebigen Potentialsprung in 
diinneren Schichten erhalten kann, wenn man Ionen mit beliebig kleinen 
Wanderungsgeschwindigkeiten — man denke etwa an komplizierte EypsiB- 
ionen u. dgl. — annehmen diirfte. Eine einfachste Flussigkeitskette, z. B. 
bestehend aus 0,1 n-Chlorkalium und zwei hypothetischen, gleich konzen- 
trierten, binaren einwertigen Elektrolyten, liefert, wenn man iiber die Wan
derungsgeschwindigkeiten ganz beliebig frei yerfiigen kann, bei Anwendung 
der Plancksehen Formeln jeden beliebigen Potentialsprung. Ubertragen auf 
physiologische Verhaltnisse, wurde das mit der Annahme identisch sein, daB 
irgend welche, aber im iibrigen wasserige Schichten merklieh frei von gewóhn- 
lichen Ionen, dafiir aber mit unbekannten Ionen erfiillt seien. Solche An- 
nahmen bieten aber handgreifliche Bedenken dar, und es ist die allgemeinste 
Flussigkeitskette, die auch yerschiedene Losungsmittel enthalt, fiir die Er
klarung physiologischer Vorgange geeigneter ais eine Flussigkeitskette, die 
nur mit Ionengeschwindigkeiten in wasseriger Lósung rechnen muB. -Man 
kann Ketten, bei denen iiberall dasselbe Losungsmittel obwaltet, monophasische 
Flussigkeitsketten nennen. Die diphasischen Fliissigkeitsketten waren dann 
solche, bei denen zwei nicht mischbare oder nur begrenzt mischbare Lósungs- 
mittel yorhanden sind. Man kann sie diphasische, oder wenn mehrere Lósungs- 
mittel (Membranen) yorhanden sind, polyphasische Ketten nennen. Ein Mittel- 
weg zwischen den monophasischen und den polyphasischen Ketten sind dann

*) du Bois-Reymond, Gesammelte Abhandlungen 2, 261.
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solche, bei weichen durch Nichtelektrolytzusatze die Wanderungsgeschwindig- 
keiten der Ionen und Dissoziationszustande der Elektrolyte geandert werden. 
Doch sind solche Ketten nur von geringer elektromotorischer Kraft und ebenfalls 
weniger geeignet, zur Erklarung der Erseheinungen am Tierkórper herangezogen 
zu werden, ais die Annahme polyphasischer Elektrolytketten in den Geweben. 

Die Rolle solcher Membranen liegt zum Teil darin, daB an der Grenz
flache zwischen Membran und nachstem Lósungsmittel Potentialsprunge auf
treten, die nach Nernst1) und Riesenfeld* 2) in dei' Verschiedenheit der 
Verteilungskoefflzienten zwischen den beiden Lósungsmitteln fur den Elektro- 
lyten und seine Ionen ihren Grund haben. Ich3) habe die hierin gelegene 
elektromotorische Kraft kurz die diphasische elektromotorische Kraft der 
Fliissigkeitskette genannt. In einfachen Fallen, wie wir gleich einen solchen 
betrachten wollen, spielt diese elektromotorische Kraft keine Rolle, da sie in 
beiden Grenzflachen der Membran yorhanden, von gleicher GróBe und entgegen- 
gesetzt gerichtet ist4). Den Lesera vertrauter diirfte die zweite Art elektro
motorischer Krafte sein, die man ais osmotische oder diffusionselektromotorische 
Krafte bezeichnen kann, zu dereń Auftreten 5) eine solche Membran Yeranlassung 
gibt und die im allgemeinen darin begriindet ist, daB die Wanderungsgeschwin- 
digkeiten in einer solchen Membran yerschieden sind von den Wanderungs- 
geschwindigkeiten im angrenzenden Lósungsmittel. Auch spielt der Umstand 
eine Rolle, daB der Dissoziationsgrad eines Elektrolyten in der Membran ein 
wesentlich anderer sein kann ais in der benachbarten wasserigen Lósung. Der 
Einfachheit halbdr. sehen wir von diesem Umstand fiir das Folgende ab. Nun 
laBt sich zwar theoretisch die Móglichkeit nicht leugnen, daB die Wanderungs- 
geschwindigkeit in einer solchen Membran erheblich gróBer wird ais in der 
wasserigen Lósung. Im allgemeinen aber wird die Wirkung der Membran, 
wenn sie uberhaupt im angedeuteten Sinne yorhanden ist, die sein, dafi die 
Wanderungsgeschwindigkeiten verkleinert werden, aber fiir die yerschiedenen 
IoJMh in sehr yerschiedenem Mafie. Im Grenzfall wird die Wanderungs- 
geschwindigkeit fiir eine bestimmte Ionenart so klein, daB sie praktisch ais 
Nuli betrachtet werden kann und wir kommen auf diese Weise zur Vor- 
stellung der semipermeablen Membran. Die Annahme derselben erscheint 
hier ais die spezielle Konseąuenz der Nernst-Riesenfeld sehen Anschauung. 
Ihr Wesen und ihre Bedeutung ais solche ist klar gegeben; aber auch ais wir 
diese prazise Vorstellung noch nicht hatten, hat Ostwald6) die Bedeutung 
der halbdurchlassigen Membranen fiir die Elektrophysiologie scharf betont 
und sie ganz allgemein fiir geeignet erklart, alle tierisch elektrischen Er-

*) Nachrichten v. d. Ges. d. Wiss. in Góttingen, math.-physik. KI. 1899, Heftl,
S. 104. — 2) Riesenfeld, Uber elektrolytischeErseheinungen und elektromotorische 
Krafte an der Grenze zweier Lósungsmittel, Inaug.-Diss. Góttingen 1901. Vgl. Drudes 
Annalen 8, 600 u. 609, 1902; vgl. Luther, Zeitschr. f. physik. Chem. 19, 537. —
3) M. Cremer, Uber die Ursache der elektromotorischen Eigenschaften der Gewebe,
zugleich ein Beitrag zur Lehre von den polyphasischen Elektrolytketten, Zeitschr.
f. Biol. 47, 562, 1906. — 4) Soeben erhalte ich Haber und Klemensiewicz, „Uber 
elektrische Phasengrenzkrafte“ (Zeitschr. f. physik. Chem. 67, 385, 1909). Ich be-
dauere auf diese theoretisch und experimentell hóchst wichtige Arbeit, zu der meine 
Versuche an Glasketten (1. c.) die Anregung gegeben haben, nicht mehr naher ein- 
gehen zu kónnen. — 5) In der Art, dafi die Kombination nach aufien elektro- 
motorisch wirksam wird. — e) Zeitschr. f. physik. Chem. 6, 80, 1890.
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scheinungen zu umfassen. Er sagt: „Es ist yielleicht nicht zu gewagt, schon 
hier die Vermutung auszusprechen, daB nicht nur die Strome in Muskeln und 
Neryen, sondern namentlich auch die ratselhaften Wirkungen der elektrischen 
Fische durch die hier erórterten Eigenschaften der halbdurchlassigen Mem- 
branen ihre Erklarung finden werden.“

Ich bemerke ausdriieklich, daB Nernst1) nicht unrecht hat, wenn er hervor- 
hebt, daB zwischen der Ostwaldschen Auffassung und der seinigen der halb
durchlassigen Membran erhebliche Differenzen bestehen. Trotzdem glaube ich daran 
festhalten zu miissen, daB Ostwald ais der eigentliche Vater der Membrantheorie 
zu betrachten ist. Ob die Nernst-Riesenf eldsche Anschauung fiir dieVorgange 
in der unmittelbaren Grenzflache die allein mbgliche ist, ist ja nicht sicher, und 
ob daher die oben erwahnten, fiir die ganze Kette sich in gewóhnlichen Fallen 
heraushebenden, von Nernst auf die Teilungskoeffizienten basierten elektromotori
schen Krafte tatsachlich so abzuleiten sind, bleibt immerhin fraglich. Man yer
gleiche hieriiber: R. Malmstróm, Zeitschr. f. Elektrochem. 11, 797, 1905; Der
selbe, Versuch einer Theorie der elektrolytischen Dissoziation unter Beriicksichti- 
gung der elektrischen Energie. Dissert., Berlin 1905; Derselbe, Annal. d. Phys. 
18, 413, 1905. E. Baur, Zeitschr. f. Elektrochem. 11, 936, 1905 u. Ebenda 12, 
725, 1906 (vgl. Haber, 1. c).

*) Pfliigers Arch. 122, 275, 1908. — s) Tschagowetz, Journ. d. russ. physik.- 
chem. Ges. 28, 657, 1896; vgl. Derselbe, Betrachtung der elektr. Erscheinungen 
in tierischen Geweben yom Standpunkte der neuen physik.-chem. Theorien, Peters
burg 1903; Derselbe, Zeitschr. f. Biol. 50, 247, 1907. — 3) Pfliigers Arch. 84, 191, 
1901. — 4) Proc. Roy. Soc. 1900, p. 67. — 5) Pfliigers Arch. 92, 521, 1902; Naturwiss. 
Rundschau, 19. Jahrg., Nr. 16 (S.-A.), 1904; man.sehe auch Bernstein u. Tscher
mak, Pfliigers Arch. 103, 7, 1904, und Sitzungsber. d. preuB. Akad. 1904, physik.- 
math. KI., 8.301. — 6) Pfliigers Arch. 98, 241, 1903; 100, 367 u. Nachtrag; Ebenda 
101, 201, 1904; Ebenda 117, 409, 1907. — 7) Buli, de 1’Academie des Sciences de 
Cracovie 1903, p. 622; vgl. Cybulski u. Dunin-Borkowski, Ebenda 1909, p. 660 
(w. d. K.). — 8) Galeotti, Zeitschr. f. allgem. Physiol. 6, 99, 1906. — 9) Journ. of 
Physiol. 25, 427—442. — 10) Arch. f. exper. Pharm. u. Pathol. 48, 15. — ll) Amer. 
Soc. of Naturalist, 29. Dez. 1897; Univ. of Calif. Publ. Physiol. 3, No. 2, p. 9—15,
30. Dez. 1905. Von neueren Abhandlungen ygl. man J. Loeb: Vorlesungen iiber die
Dynamik der Lebenserscheinungen, S. 148, Leipzig 1906; Derselbe, Pfliigers Arch. 
116, 193, 1907. Vgl. Boruttau, Die Elektrizitat in der Medizin 1, 462, heraus- 
gegeben von Koranyi u. Richter, Leipzig 1907. Tschachotin, Pfliigers Arch. 
120, 593, 1907.

Ostwald hatte zahlenmaBige Angaben nicht gemacht. Der erste, der 
yersuchte, direkt die Formeln yon Nernst fiir die Erklarung der Ruhestróme 
heranzuziehen, war Tschagowetz2). Seine erste Mitteilung war weniger 
geeignet, ais Grundlage fiir die Erklarung zu dienen. Er hatte in der
selben der Rolle der semipermeablen Membranen nicht gedacht. Wie weit 
er in den beiden Abteilungen seines russisch geschriebenen Buches dieselbe 
geniigend beriicksichtigt hat, gedenke ich bei anderer Gelegenheit einmal zu 
erórtern; ich yerweise den Leser auf seine Mitteilung in der Zeitschrift fiir 
Biologie. Korrekter waren die Vorstellungen Oker-Bloms3), Macdonalds4), 
Bernsteina6), Brunings6), Cybulskis7), Galeottis8); im Zusammen- 
hange mit ihnen mógen die Arbeiten yon Strong9), Straub* 30) und nament
lich yon Jaąues Loeb31) erwahnt werden. Aber alle diese Autoren haben 
die prazise Vorstellung der semipermeablen Membran doch nicht entwickelt.

Wir haben mehrere theoretische Móglichkeiten diskutiert, wie solche 
Membranen naher wirken kónnen; dabei sei die Betrachtung auf solche Falle 
beschrankt, in welchen die oben erwahnten diphasischen elektromotorischen 
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Krafte entweder Nuli sind, oder sich gegenseitig aufheben, so daB wir nur 
die einfachen osmotischen oder diffusionselektromotorischen Krafte zu er
wahnen haben. Wir haben also zunachst den folgenden einfachen Fali A: 
„Einfache semipermeable Membran11 zwischen zwei yerschiedenen gleich- 
konzentrierten wasserigen Lósungen einwertiger binarer Elektrolyte.

Man denke sich: Elektrolyt 1 in Losungsmittel 1 — Losungsmittel 2 — 
Elektrolyt 2 wiederum in Losungsmittel 1.

Beispiel: Chlorkalium in Wasser — Phenol — Bromnatrium in Wasser. 
Welche elektromotorischen Krafte treten in dieser Kombination auf?

Es sind dies im wesentlichen drei.
1. An der Grenzflache des Mediums zwischen Elektrolyt 1 in Lósung 1 

und dem zweiten Lósungsmittel. Der hier yorhandene Potentialsprung hat 
mit Wanderungsgeschwindigkeiten der Ionen nichts zu tun und beruht (nach 
Nernst-Riesenfeld) lediglich auf einem yerschiedenen Teilungsyerhaltnis 
der Ionen des Elektrolyten 1 in den beiden Lósungsmitteln.

2. Die zweite elektromotorische Kraft beruht auf osmotischen Wir
kungen der beiden Elektrolyten im zweiten Lósungsmittel und stellt in diesem 
eine einfache Flussigkeitskette (Diffusionskette) dar, auf die die Nernst- 
Planckschen Formeln anwendbar sind.

3. Die dritte Potentialdifferenz liegt an der Grenze des zweiten LóBungs- 
mittels gegen das dritte, oder, wie wir hier yoraussetzen, gegen das erste in 
dem Elektrolyt 2 gelóst ist, und beruht (nach Nernst-Riesenfeld) wie 1 
auf der Verschiedenheit der Teilungskoeffizienten der Ionen1).

Diese erBte und dritte Potentialdifferenz fallt nach der oben getroffenen 
yereinfachten Annahme fur uns weg und es bleibt nur die zweite ubrig. 
Diese zweite geniigt schon, um beliebige Potentialspriinge zu erklaren und 
man kónnte allein auf ihr fufiend den Versuch machen, eine Theorie der bio- 
elektrischen Strome zu liefern. Eine andere Frage ist es natiirlich, ob dieser 
einfachste Fali tatsachlich irgendwie yerwirklicht ist und ob nicht yielmehr 
die weiteren zu besprechenden Móglichkeiten eher in Frage kommen. Soyiel 
ist aber sicher, daB, wenn dieser einfachste Fali schon in einem gewissen 
Sinne beliebige Potentialspriinge móglich erscheinen laBt, daB dies von der all- 
gemeinsten polyphasischen Flussigkeitskette in yiel hóherem Mafie gelten mufi.

Vereinfachen wir unsere Annahmen noch weiter dahin, dafi iiberall die
selbe molare Konzentration herrschen móge, so laBt sich nach der Planck- 
schen Formel fur die elektromotorischen Krafte der ganzen Kombination der 
Ausdruck in Volt angeben:

wobei Wj v1, die Wanderungsgeschwindigkeit der Ionen in der Membran
darstellen. Kann man jetzt iiber diese frei yerfiigen, so ist es klar, dafi der 
Ausdruck 

rein mathematisch gesprochen jeden positiyen oder negatiyen Wert annehmen

*) Von einer yierten bzw. yierten und fiinften Potentialdifferenz, wenn man 
die Kette zum Kreise schliefit, sehe ich hier der Einfachheit halber ab. 
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kann. Da die Dicke der Membran in die Formel gar nicht eingeht, so ist 
einstweilen gar keine Grenze anzugeben, bei der die Formel nicht mehr zu- 
la-ssig ware. Es kónnen also mikroskopische, yielleicht auch ultramikrosko- 
pische Membranen zwischen yerschiedenen, aber gleich konzentrierten Elektro- 
lyten alle in der Elektrophysiologie bekannten Werte der Potentialdifferenzen 
bewirken. Das ist auch dann noch der Fali, wenn vt = V.2, also beiderseits 
gemeinschaftliches Anion (oder auch beiderseits gemeinschaftliches Kation) 
angenommen wird.

Bezuglich der móglichsten Diinne solcher Schichten sei an die Yersuchs- 
resultate von Oberbeck1) erinnert, der gefunden hat, daB Schichten Zink 
[die Bedenken von Nernst2), siehe dessen Lehrbuch] yon einigen fi fi Dicke 
geniigen, um ein Platinstiick genau so elektromotorisch wirksam erscheinen zu 
lassen wie eine Zinkplatte, also Dimensionen, die nahe der Grenze des Ultra- 
mikroskopischen gegen das Amikroskopische liegen8). Auch fiihren meine Ver- 
suche mit Glasketten (1. c.) durchaus zu der Yermutung, daB die Schichtendicke 
wirksamer polyphasischer Elektrolytketten stellenweise ganz minimal werden 
kann. Wie ich a. a. 0. ausgefiihrt habe, fiihrt nun auch die andere Annahme, 
dafi namlich der obere Potentialsprung 2 = 0 sei, dafiir aber 1 und 3 in 
Betracht kommen, ebenfalls dazu, jeden beliebigen in der Elektrophysiologie 
beschriebenen Potentialsprung zu erklaren. Man kann also ohne weiteres 
schlieBen, daB ganz allgemein eine „semipermeable“ Membran in unserem 
Sinne zwischen zwei yerschiedenen Lósungen jeden beliebigen Potential
sprung erklart, wenn die in Betracht kommenden Konstanten willkurlich ge- 
wahlt werden kónnen.

Es sei jetzt noch auf ein Prinzip hingewiesen, das gestattet, in ahnlicher 
Weise durch Schichten von sehr geringer Dicke zwischen gleichen Lósungen 
jeden beliebigen Potentialsprung zu konstruieren. Man braucht namlich zu 
diesem Zweck nur zwei Membranen anzunehmen, die zwischen sich den Elek- 
trolyten 2 enthalten, wahrend auf den beiden anderen Seiten derselben sich 
der Elektrolyt 1 befindet. Nur muB man dann die Membran II gewisser- 
mafien umgekehrt beschaffen sein lassen wie die Membran I, so daB, um 
den einfachsten Fali zu nehmen, zwischen Lósung II und Lósung I durch 
die erste Membran der entgegengesetzte Potentialsprung erzeugt wird, wie 
zwischen Lósung II und Lósung I durch die zweite Membran.

Ich will diese Vorstellung die „Doppelmembrantheorie11 nennen. 
Namlich auch eine solche Doppelmembran [wenn man will dreifache4) Mem
bran] kann móglicherweise immer noch ais auch gegen mikroskopische Di
mensionen klein angenommen werden. Wir erhalten mit ihrer Hilfe den 
Satz: „DaB eine semipermeable Doppelmembran jeden bei den bioelektrischen 
Strómen gegebenen Potentialsprung auch dann heryorrufen kann, wenn sie 
beiderseits von gleichen Elektrolytlósungen bespiilt ist. “

Wir wollen jetzt noch einen zweiten, in gewissem Sinne noch einfacheren 
Fali besprechen, der ais Doppelmembran zwar weitgehend zur Erklarung 
tierisch-elektrischer Erseheinungen herangezogen werden konnte, ais einfaehe

*) Wiedemanns Annalen 31, 337, 1887. — 2) S. 391. — 3) Zsigmondy, Zur 
Erkenntnis der Kolloide, 1905. — 4) Auf den ebenfalls sehr interessanten Pall, daB 
die beiden semipermeablen Membranen unmittelbar aneinandergrenzen, will ich 
hier nur kurz hinweisen.
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Membran aber nur in sehr beschranktem Mafie zur hypothetischen Erklarung 
yerwandt werden kann.

Haben wir rechts und links von einer einfachen semipermeablen Mem
bran den gleichen Elektrolyten in gleicher Konzentration, so ist selbstverstand- 
lich eine Potentialdifferenz zwischen den beiden so geschiedenen Fliissig- 
keiten nicht móglich. Das ist erst denkbar, wenn eine Konzentrationsdifferenz 
vorhanden ist. Aber auch dann fallen fiir die Rechnung bei idealen Lósungen 
die Potentialspriinge an den Grenzflachen der semipermeablen Membran weg, 
die diphasischen elektromotorischen Krafte unserer Flussigkeitskette, indem 
sie zwar yorhanden, aber von entgegengesetzten Vorzeichen und numerisch 
gleich sind. Wir erhalten demnach, wenn u und v die Wanderungsgeschwin- 
digkeit des Elektrolyten in der Membran bezeichnen, ais elektromotorische 
Kraft der Kombination:

% = U . ^0,0577 • Zoo10- — Volt.
u + V Ci

LaBt man in dieser Form v sehr klein werden, so bekommt man eine fiir 
das betreffende łon undurchlassige Membran. Nimmt man ais Elektrolyt der 
Einfachheit halber einen solchen an, dessen beide Ionen in wasseriger Lósung 
gleich schnell wandern, so kann man die Kette durch eine beliebige Lósung 
eben desselben Elektrolyten schliefien, ohne dafi neue Potentialspriinge auf
treten. Das ware z. B. beim Chlorkalium annahernd der Fali. Aber um nun 
fiir ein tierisches Gewebe eine elektromotorische Kraft von der Grófien- 
ordnung, z. B. des Nervenstromes des Hechtolfaktorius, zu erhalten, miiBte 
man annehmen, dafi die Elektrolytkonzentration auBen und innen um das 
Achtfache yerschieden sei.

Nun ist es aber kaum angangig, z. B. im Innern des Achsenzylinders, 
wie es Macdonald getan hat, eine Elektrolytkonzentration anzunehmen, die 
einer 2,6 proz. Chlorkaliumlósung entspricht. Es ist daher dieses einfachste 
Beispiel wenig geeignet, ais Grundlage einer Theorie der bioelektrischen Strome 
zu dienen. Leichter ware es schon, mit Hilfe der Doppelmembran auch hier 
die Erseheinungen zu erklaren, denn es kónnte ja sehr wohl der ganze Raum, 
den diese Doppelmembran ausfiillt, yon ultramikroskopischer Dicke sein, und 
in ultramikroskopisch diinnen Schichten wiirde es yiel weniger Bedenken ein- 
flófien, starkę Abweichungen von dem gewohnlichen Aschengehalt der Organe 
zu postulieren. Der Vorteil, den hier die spezielle Formulierung der Doppel- 
membrantheorie bietet, erhellt ferner, wenn man bedenkt, welche minimalen, 
stofflichen Vorgange (ich denke hier yornehmlich an die Aktionsstróme) im 
Innern einer solchen Doppelmembran groBe Effekte nach auBen hervorbringen 
konnen. Man denke z. B. an Wallers Theorie der Kohlensaureproduktion 
bei der Tatigkeit des Neryen (ygl. S. 810, 815 u. 946).

Weitere Falle, die fiir die Erklarung der bioelektrischen Erseheinungen 
von besonderer Wichtigkeit sind, werden dadurch gegeben, daB ein gering- 
fiigiger Gehalt eines Elektrolyten an einem zweiten auf einer Seite der semi
permeablen Membran gegeben ist und dieser zweite Elektrolyt in der Membran 
besonders leicht lóslich ist. Auch dann lassen sich alle Potentialspriinge er
klaren, die tatsachlich beobachtet werden. Wegen dieses und einiger anderer 
Falle muB ich auf meine Originalabhandlung yerweisen. Das heryorragendste
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Resultat ist, daB samtliche tierisch-bioelektrischen Erscheinungen 
ais durch Elektrolytketten bedingt betrachtet werden kónnen.

Manche Autoren nehmen heute an, daB der Ruhestrom der Organe nur in 
beschranktem Mafie an den lebenden Zustand gebunden ist, und dafi nur insofern, 
ais im Tode die Zusammensetzung der Organe und damit schlieBlich der semi
permeablen Membran sekundar alteriert wird, der Ruhestrom gestórt wird.

Waller1) betrachtet etwa 80 Proz. des Ruhestromes ais Konzentrationsstrom 
und etwa 20 Proz. ais durch Erregung bedingt, wahrend Gotch und friiher Hering 
und Biedermann den Demarkationsstrom ais eine ArtErregungsphanomen auffassen.

Indessen hat Hering, der am meisten auch beim Ruhestrom physiologische 
Prozesse beteiligt sein liefi, neuerdings sich durch Garten4) dahin ausgesprochen, 
„dafi man annehmen konnte, dafi die letzten Zerfallsprodukte bei der Dissimilation 
allein elektromotorisch wirksam waren“.

Durch diese Einschrankung der Heringschen Assimilierungs- und Dissimilie- 
rungsliypothese hat dieselbe fiir unsere Frage an aktueller Bedeutung yerloren. 
Wohl ist auch noch heute die Vorstellung der antagonistischen Prozesse (ana- 
bolische, katabolische), die den Lebenserscheinungen und damit namentlich auch 
den Vorgangen im Neryen bei seiner Tatigkeit zugrunde liegen, durchaus nicht 
von der Hand zu weisen. Ich selbst habe einmal einen Versuch gemacht im An- 
schlufi an Hering, ein Bild fiir den Leitungsvorgang im Neryen zu gewinnen. 
Der didaktisohe und heuristische Wert der Heringschen Vorstellung ist gewiB 
nicht zu yerkennen; yerdanken wir doch unter anderem dieser Theorie die Auf- 
deckung der positiyen Nachschwanknng (vgl. S. 902). Aber angesichts der zitierten 
Einschrankungen glaube ich, mich mit einem Hinweis auf die beriihmte Abhandlung 
von Hering begniigen zu miissen. (Hering, Lotos 9, N. F., S. 36f., 1889.)

Es ist nicht leicht einzusehen, warum nicht ein yólliger Austausch der wirk
samen Ionen innerhalb und auBerhalb der Faser wahrend des Lebens stattfindet. 
Wahrscheinlich sind hier noch unbekannte Umstande im Spiele, die bewirken, 
daB die mittlere Konzentration konstant bleibt. Denn wenn auch die Dif- 
fusionsgeschwindigkeit, die dem Quotienten aus dem Produkt der Wanderungs- 
geschwindigkeiten und ihrer Summę proportional bleibt, sich der Nuli nahert, 
absolut Nuli konnte sie doch wohl nicht sein. Wie aber auch die Verhalt- 
nisse beim Ruhestrom gelegen sein mógen, eines muB jedenfalls betont werden: 
die Aktionsstróme sind nicht befriedigend zu erklaren, wenn man nicht auBer 
den mehr stationaren Zustanden der Zelle auch gewisse mit ihrem Auftreten 
wesentlich yerbundene Prozesse annimmt, die jedenfalls ganz anderer Art 
sind ais die reversiblen der Verbindung zwischen Lósungsmittel und łon. 
Diese Prozesse schaffen entweder neue Elektrolyte resp. Ionen oder andern 
die Lósungsmittel.

In ein einfaches Schema lassen sie sich aber bei dem heutigen Stand 
unseres Wissens ohne Rest nicht zwingen. Sofern man aber von diesen 
indirekten Prozessen ais Ionen oder Lósungen schaffenden bzw. yerandernden 
absehen kann, glaube ich, daB auch die Aktionsstróme in jedem Momente 
zur Erklarung keine anderen elektromotorischen Krafte erheischen ais die
jenigen, die auch bis jetzt in der polyphasischen allgemeinsten Elektrolyt- 
kette ais wirksam anerkannt sind.

Aus Versuchen am elektrischen Organ yon Torpedo glaubte Bernstein, was 
gleich hier erwahnt werden móge, den Beweis erbringen zu kónnen, dafi es sich 
zunachst in diesem elektrischen Organ, dann aber auch weiterhin bei allen tierisch-

*) Waller, Kennzeichen des Lebens, S. 189, 1905. (Ubersetzt von E. O. und 
R. duBois-Reymond.) — 4) Garten, Physiologie der marklosen Neryen 1903, S.87; 
Biedermann, Ergebn. d. Physiol. II, 2, 173, 1902.
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elektrischen Erseheinungen um Konzentrationsketten („Ketten" im weitesten Sinne) 
handeln miisse, die im hzw. vor dem Momente des Schlages durch die eigentliche 
physiologische Tatigkeit des Organs erst erzeugt werden. Wie weit die von Bern
stein in Verbindung mit Tschermak1) beohachteten Tatsachen diesen Beweis 
wirklich enthalten, kann ohne naheres Eingehen auf den elektrischen Fischschlag 
selbst hier nieht diskutiert werden. Es mu(5 daher auch hier der einfaehe Hinweis 
geniigen (vgl. S. 866).

’) Pfliigers Arch. 112, 439, 1906. — !) Hermann, Handb. d. Physiol. I, 1, 204.

VII. Die einfaehe Negatiyitatswelle des Neryen.

A. Die Erseheinungen am markhaltigen Nerven.

Die negatiye Schwankung bei Beob- 
achtuDg;mit dem Galyanometer.

1. Ablauf der Negatiyitatswelle beim Froschischiadicus.
a) Historisches, induzierte Zuckung.

Wahrend du Bois-Reymond beim ruhenden Muskelstrom mit Mat- 
teucci die Ehre der Entdeckung teilen muB, yerdankt die Wissenschaft die 
„negatiye Schwankung11 einzig und allein dem ersteren. Dieselbe yerlauft 
in prinzipiell gleicher Weise beim Muskel und Neryen.

Tótet man z. B. durch Eintauchen in heiBes 
Wasser das untere Ende eines Frosch-Gastro- 
cnemius ab und yerbindet das obere Ende und 
das abgetbtete mit irgend einem empfindlichen 
Galyanometer, so bękommt man einen dem 
Ruhestrom entspreehenden Ausschlag. Reizt 
man jetzt den Neryen, so geht der Ausschlag 
des Galyanometers zuriick — der Ruhestrom 
erleidet, wie sich du Bois-Reymond aus- 
druckt — eine negatiye Schwankung. Ganz 
in gleicher Weise — man braucht dazu nur 
ein empfindlicheres Galyanometer — laBt sich 
am Froschischiadicus der Effekt der Reizung 
zeigen. Schon alsbald warf du Bois-Reymond die Frage auf, ob es sich bei 
diesem Riickgang der Nadel um einen kontinuierlichen oder einen diskontinuier
lichen Vorgang handle, ob der Vorgang, der in seinem groben Verlauf durch 
die ausgezogene Kurye bpom der obenstehenden Fig. 1522) dargestellt wird, 
nicht in Wirklichkeit denjenigen Yerlauf zeige, den die Punktierungeu an- 
deuten. Schon du Bois-Reymond wuBte darauf eine Antwort, indem er 
die „Zuckung ohne Metalle11 in derjenigen Form anwandte, die Matteucci 
entdeckt und induzierte Zuckung genannt hatte. Legt man einen quer 
durchschnittenen Gastrocnemius des Frosches an ein zweites Nerymuskel- 
praparat so an, dafi der Nery den Langs- und Querschnitt des Muskels be- 
riihrt, so zuckt das zweite Praparat jedesmal, wenn das erste gereizt wird, 
und was das Wichtige ist: bei tetanischer Reizung des ersten yerfallt auch 
das zweite in Tetanus. du Bois-Reymond erkannte den Grund dieser 
Zuekungen in der negatiyen Schwankung und nannte sie sekundare Zuckung, 
und er fiihrt mit Recht den sekundaren Tetanus ais den Beweis fiir die dis- 
kontinuierliche Natur der negatiyen Schwankung bei tetanischer Reizung des * 
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Muskels an, da ja sonst das sekundare Praparat nur am Anfang und Ende 
der tetanischen Reizung zucken wird.

Besonders elegant zeigt sich die sekundare Zuckung yom Muskel aus 
am freigelegten Herzen, auch am yóllig unversehrten (Kóllicker und 
H. Muller i).

Am Neryen wollte der analoge Versuch langere Zeit nicht gelingen, und 
erst Hering2) hatte hier unzweifelhaften Erfolg.

Schon du Bois-Reymond hatte scheinbar sekundare Zuckung und sekun
daren Tetanus vom Neryen aus erhalten, bei denen es sich unzweifelhaft um Reizung 
des zweiten Neryen durch die elektrotonischen, nicht aber durch die Aktionsstróme 
des ersten handelt. Besonders bemerkenswert ist die von ihm entdeckte „paradoxe 
Zuckung".

Reizt man namlich einen der beiden Astę, in welche sich der Ischiadicus beim 
Frosch spaltet, entweder den Neruus peroneus oder den Neruus tibialis, am besten 
mit unterbrochenen Kettenstrómen, so sieht man auch die yom anderen Astę 
yersorgten Muskeln in kraftigen Tetanus yerfallen, auch wenn der Ischiadicus 
im iibrigen frei prapariert und oben durehsehnitten ist, so dafi also Reflexe yóllig 
ausgeschlossen sind3). Unter den Bedingungen, unter denen du Bois-Reymond 
arbeitete, hat es sich hier nicht um Erregung benachbarter Neryenfasern durch 
die Aktionsstróme gehandelt, sondern um elektrotonische Strome. Mit ganz 
schwachen Induktionsstrómen gelang du Bois-Reymond der Versuch nicht. Die 
gesteigerte Erregbarkeit sogenannter Kaltfrósche nach Anlegung eines frischen 
Querschnittes (man vgl. hieriiber neuerdings Dittler4), yielleicht auch ihre Neigung 
zur tetanischen Erregung benutzte Hering, um in einwandfreier Weise, bei im 
iibrigen analoger Versuchsanordnung, sekundaren Tetanus zu erhalten, der nicht 
durch elektrotonische Strome bedingt sein kónnte. Er sah namlich dann bereits 
bei ganz schwachen Induktionsstrómen die Wirkung auftreten. Hering reizte 
z. B. den am Knie und Plexus durchschnittenen Ischiadicus und sah die Ober- 
schenkelmuskeln zucken. Hierbei kam die hohere Empfindlichkeit des Neryen in 
der Nahe des frisch angelegten Querschnittes des Ischiadicus zur Geltung. Denn 
riickte Hering mit den Elektroden vom letzteren weg, so blieb der sekundare 
Tetanus unter diesen Umstanden aus; desgleichen, wenn der obere Querschnitt 
nicht frisch hergestellt war. Wieso bzw. ob es sich dabei im Grunde genommen 
um eine Reizung des Neryen durch den eigenen Ruhestrom handelt, dariiber vgl. 
man S. 912 u. 984.

Ueźkiill5) erweiterte die Heringschen Beobachtungen dahin, dafi er auch 
bei mechanischer Erschiitterung mit demHeidenhainschen Tetanomotor die Erschei- 
nung erhielt, und sodann zeigte er, dafi in dem Moment, in welchem man das obere 
durchschnittene Ende mit einem Tropfen Fliissigkeit umgibt, dieser paradoxe 
Tetanus yerschwindet. Der Versuch ist wohl nicht anders zu deuten, ais wenn 
man annimmt, daB es in der Tat die am Querschnitt anlangenden Aktionsstróme 
sind, die den Effekt (im Heringschen Sinne) bedingen. Nur bei eigens ungiinstiger 
Anordnung und Reizung mit Kettenstrómen oder ubermaBigen Induktionsstrómen 
kommt es zu einer paradoxen Zuckung im Sinne du Bois-Reymonds.

b) Versuche mit dem Rheotom.
du Bois-Reymond suchte yergebens zu einem direkten physikalischen 

Nachweis der diskontinuierlichen Natur der negatiyen Schwankung zu ge-

') Verh. d. Wurzburger phys.-med. Ges. 6, 528, 1855. Auf die Einzelheiten der 
induzierten Zuckungen vom Muskel aus kann hier nicht naher eingegangen werden. 
Es wird auf den Abschnitt iiber die Muskelphysiologie yerwiesen, ygl. dieses Hand
buch 4, 538 ff. — !) Beitr. z. allg. Neryen- u. Muskelphysiol., 9. Mitteil.: „Neryen- 
reizung durch den Nervenstrom.“ Wiener Sitz.-Ber., III. Abt., 1885. — “) du Bois- 
Reymond, Untersuchungen 2, 528. — 4) Beitr. z. Physiol. des Kaltfrosches, 
Pflugers Arch. 126, 590, 1909. — 5) Uexkiill, Uber paradoxe Zuckung, Zeitsehr. 
f. Biol. 30, 184, 1894.
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langen. Dieser grofie und fiir die Elektrophysiologie folgenschwere Schritt 
war Bernstein1) vorbehalten, der durch die Erfindung und Benutzung seines 
Differentialrheotoms fast alle wesentlichen Tatsachen iiber dieses Erscheinungs- 
gebiet beigebracht hat. Auch die noch zu erwahnenden spateren Unter
suchungen mit dem Capillarelektrometer — anfangs am Herzen, spater am 
Skelettmuskel und Neryen —, die Untersuchungen Hermanns mit dem Fall- 
rheotom am Muskel, die neuesten Untersuchungen mit dem Saitengalvano- 
meter, sie alle fiihren iibereinstimmend zu dem schon von Bernstein ab- 
geleiteten Resultat: „Von der direkt gereizten Stelle aus pflanzt sich nach 
beiden Seiten wellenfórmig, mit jedenfalls annahernd konstanter Geschwindig
keit — ein Zustand yeranderter elektromotorischer Wirksamkeit — eine

*) Zentralbl. f. med. Wiss. 1866, S. 593; Monatsber. d. Beri. Akad. 1867, 
Februar 8.72 u. Juli 8.444; Arch. f. d. ges. Physiol. 1, 173, 1868; Untersuchungen 
iiber den Erregungsyorgang im Neryen- und Muskelsystem, 8.63, Heidelberg 1871.
2) Ann. de Chim. et de Phys. 60, 385, 1860. — s) Hermann, Handb. d. Physiol.
I, 1, 207. — 4) Derselbe, Lehrb. d. Physiol. 1905, 8. 159.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Negativitatswelle fort.“ Wie schon 
Autoren nur bestatigt wurde, erhalt 
man fiir die Geschwindigkeit selbst 
dieselben Werte, die auch mit Hilfe 
der Muskelzuckung erzielt wurden. 
Im allgemeinen entspricht jedem 
Reiz, solange die Anzahl derselben

Bernstein fand und von spateren
Fig. 153.

nicht zu grofi wird, auch eine ge
sonderte „Negativitatswelle“. Diese 
Negativitatswelle erlischt oder wird 
wenigstens stark vermindert in un- 
mittelbarer Nahe des Querschnittes.

Das Rheotom, das Bernstein an- 
wandte, war ahnlich konstruiert wie 
ein Apparat, den Gruillemin s) wenige 
Jahre vorher zur Untersuchung des Ver- 
laufes von Kabelstrómen und dergleichen 
verwandte. Bernstein hat aber offen
bar diesen Apparat selbst nicht gekannt. 
Das Prinzip der Wirkungsweise des 
Rheotoms erhellt am besten aus der bei- 
f olgenden Zeichnung nach Herm anns). 
Der Muskel oder Nery wird rhythmisch

Zerlegung der Negativitats welle mit dem Rheotom.

in den Momenten r, r2 r3 usw. gereizt und kurze, beliebig variable Zeit spater 
a262, a36s, a4b4 zur Bussole abgeleitet. Andert sich durch die yerschiedenen 

Reizungen der Nery oder Muskel nicht, und wird die Gleichheit der Zeiten 
streng beibehalten, so erhalt man also einen Ausschnitt aus der Kurve der 
Negatiyitatswelle. Je kleiner die Zeit aIbI dabei gewahlt wird, um so genauer 
erhalt man die wirksame elektromotorische Kraft fiir einen bestimmten Moment.
Verandert man die Zeiten zwischen r4 und alt r2 und a2 usw., so kann man 
successiye die elektromotorische Kraft in immer anderen Momenten wahrend des
Ablaufes der Negatiyitatswelle yerfolgen. Die Versuchsanordnung selbst erhellt 
aus Fig. 154, ebenfalls nach Hermann* 2 * 4). Der Reizkontakt rr' ist fest angebracht 
am Apparat, wahrend sich die Scheibe A, welche den Bussolkontakt tt' tragt, 
drehen laBt und so die Zeitabstande geandert werden kónnen, in denen die Biirsten a 

56
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bzw. b bei ihrer raschen Rotation ReizstromschluB und BussolstromschluB be- 
sorgen ').

Wenn man die Scheibe, welche den Bussolkontakt tragt, in langsame Rotation 
versetzt und ein aperiodisches Galyanometer anwendet, so sieht man nach und nach 
einen Ausschlag in der Art an diesem Galyanometer auftreten, ais ob die Negatiyi
tatswelle mit viel groBerer Langsamkeit unter der abgeleiteten Elektrodę hindurch- 
ginge, ais sie in Wirklichkeit yerlauft. Photographiert man gleichzeitig mittels 
Spalt und beweglicher photographischer Platte diese Galvanometerausschlage, so 
hat man das rheotachygraphische Verfahren von Hermann8), wobei es ubrigens 
nach Boruttau8) geniigt, wenn man die erwahnte Scheibe nach dem Takte eines 
Metronoms mit der Hand dreht.

Die einfachste Art, diese Negatiyitatswelle am Neryen zu yerfolgen, be
steht darin, daB man den Langsąuerschnittstrom ableitet und dessen negatiye 
Schwankung yerfolgt. Hermann hat fiir alle Strome, die durch die Tatigkeit 
erklart sind, den Ausdruck „Aktionsstróme11 eingefiihrt und man untersucht 
auf diese Weise den „monophasischen Aktionsstrom11. Eine zweite Art ist

die Untersuchung des „diphasischen Aktionsstromes“, bei weleher von zwei 
gegeneinander elektromotorisch unwirksamen Stellen mittels unpolarisierbarer 
Elektroden abgeleitet wird. Es wird dann zuerst die erste, dem Reizort 
proximale Nervenstelle negatiy elektrisch und nach einiger Zeit die zweite, 
distale Stelle. Wenn diese Stellen hinreichend weit auseinander lagen, so 
miiBte man erwarten, daB jede Phase beilaufig ebenso yerliefe, ais ob ein 
monophasischer Aktionsstrom yorhanden ware. Man miiBte dann die yóllige 
Trennung der beiden Phasen zeigen kónnen. Es ist dies aber bisher fiir

*) Das Rheotom hat zahlreiche Modifikationen erfahren, auf die hier nur 
kurz hingewiesen werden muB. Urspriinglich benutzte Bernstein Quecksilber- 
gefaBe, durch welche Drahte bei der Umdrehung streifen. Hermann (Pfliigers 
Arch. 31, 602, 1883) fiihrte Biirsten fiir diesen Zweck ein. Eine andere Konstruktion 
des Rheotoms riihrt von v. Frey her. Lee, Arch. f. (Anat, u.) Physiol. 1887, 
S. 204. Verwej, Ebenda 1893, 8.517. Sanderson u. Page, Journ. of Physiol. 4, 
327, 1883. Anstatt SchlieBungen von Stromkreisen in rhythmischer Aufeinanderfolge 
zu bewirken, óffnet das Rheotom Nebenschliisse. Wegen sonstiger Konstruktionen 
sehe man z. B. noch: Burdon Sanderson, Journ. of Phys. 2, 432, 1879; Ebenda 
18, 117, 1895. Samways, Ebenda 6, 293, 1885. Head, Pfliigers Arch. 40, 245, 
1887 (Heringsches Rheotom). Schoenlein, Ebenda 45, 134, 1889. — 8) Ebenda 
49, 539, 1891, ygl. Matthias, Ebenda 53, 70, 1893. — 3) Ebenda 63, 158, 1896.
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den Froschneryen nicht gelungen. Am Nervus olfactorius des Hechtes 
scheint dagegen annahernd wenigstens dies móglich zu sein, wie wir weiter 
unten noch sehen werden. Wenn die Negatiyitatswelle im strengsten Sinne 
des Wortes eine Welle ware, die mit konstanter Geschwindigkeit iiber den 
Neryen dahingeht, also wenn der Zustand der Negatiyitat sich darstellen 
lieBe ais Funktion x -f- a.t, wenn a die Fortpflanzungsgeschwindigkeit 
bedeutet, so kann man leicht konstruieren, was bei der Untersuchung des 
diphasischen Aktionsstromes geschehen wird, sobald die Form der Negatiyi
tatswelle aus der monophasischen Welle bekannt ist.

Bernstein leitet fiir die letztere beifolgende schematische Gestalt ab 

Superposition der Phasen nach Hermann.

Trennung2), da die Yerminderung der Fort-

(Fig. 155).
DaB die Negatiyitatswelle sehr rasch ansteigt, ist auchyon allen spatereri 

Autoren gefunden worden. AuBerdem konstatierten dieselben aber eine 
langere Dauer der Welle im ganzen und damit einen relatiy langsameren 
Abfall der Negatiyitat. Nach den Untersuchungen von Burch und Gotch 
ist die Dauer bei gewóhnlicher Laboratoriumstemperatur auf 5/iooo Sekunden 
zuyeranschlagen. Bei30m 
Geschwindigkeit wiirde das 
eine Lange der Welle von 
15 cm ergeben. Es ist klar, 
daB selbst die ungarischen 
Frósche, wie auch Bo- 
ruttau1) fand, keine 
yólligeTrennung der Phasen 
gestatten. Auch durch 
Kunstgriffe — Aufbe- 
wahren in physiologischer 
Kochsalzlósung und Kalte 
— kommt man beim 
Froschneryen fiir gewóhn

*) Pflugers Arch. 84, 309, 1901. — !) Burch glaubt, sie durch Aufbewahren 
des Neryen in Ringerscher Lósung und aufierdem Einwirkung von Kohlensaure 
erzielt zu haben. Burch, On the Interpretation of photographic reoords of the 
Response of nerve etc., Proc. Roy.Roc. 70, 214. — 3) Pflugers Arch. 24, 246, 25.2,.1881.,

56*

lich nicht zu einer yólligen 
pflanzungsgeschwindigkeit iiberkompensiert wird durch die langere Dauer der 
Schwankung an einzelnen Stellen.

Hermann3) hat zuerst auseinandergesetzt, welche Folgen dies fiir den an- 
scheinenden Verlauf des diphasischen Aktionsstromes hat.

In der yorstehenden Fig. 156 hedeuten nach oben gerichtete Abszissen 
Negatiyitat der ersten ableitenden Elektrodę, nach unten gerichtete Abszissen 
Negatiyitat der zweiten. AB entspricht der Elektrodendistanz. Der monophasische 
Strom wird durch aa und bb angegeben. Es resultiert daraus die zusammen- 
gesetzte Kurye caccbc. Bemerkenswert ist, dafi die Entfernung des Anfangs 
und die Entfernung des hóchsten oberen und unteren Gipfels der Linien 1 und 2 
kein geeignetes MaB sind, die Fortpflanzung der Erregung zu messen. Solange 
die Voraussetzung feststande, dafi eine strengere Welle yorliegt, lafit sich aber 
aus der erhaltenen Kurve caccbc die Zerlegung in die Einzelphasen korrekt 
durchfiihren, da sie dann nur auf eine einzige Art móglich ist. Ein zweiter 
Kunstgriff besteht — nach Hermann — darin, die abgeleitete Strecke in der 



884 Dekrement der Negatiyitatswelle.

Mitte zu unterbinden, da man jetzt nur- die erste Phase erhalt. Mit ihrer Hilfe 
und der urspriinglich erhaltenen Kurve laBt sich dann die zweite konstruieren. 
Bekommt man auf beiden Wegen ais zweite Phase eine mit der ersten identische, 
so hat man auch den Beweis in Handen, daB man es wirklich mit konstanter 
Fortpflanzungsgeschwindigkeit einer Welle zu tun hat. Leider sind aber, nament
lich beim Bheotomyerfahren, die unyermeidlichen Fehlerquellen so erhebliche, daB 
auf diese Weise nur in roher Annaherung auf eine Welle gesohlossen werden kann.

Hat man aber nur die Kuryen des Potentialunterschiedes zwischen zwei Punkten 
des Langsschnittes genau festgestellt, und iiberdecken sich die Wellen, so ist es 
unmbglich, den Verlauf der Einzelkurven in dem Falle zu konstruieren, wenn die 
Wellen nicht mit konstanter Geschwindigkeit sich fortpflanzen und namentlich 
wenn sie ihre Gestalt oder auch nur ihre maximale Hohe andern. Am weit- 
gehendsten hat die hier yorhandenen Moglichkeiten Burch (1. c.) erortert. Nimmt 
man dann hinzu, daB moglicherweise unter bestimmten Umstanden einzelne Neryen
fasern yerschieden schnell leiten, so wird es immer schwerer, aus dem beobachteten 
diphasischen Aktionsstrom den monophasischen ableiten zu wollen, so dafi der 
letztere fiir wenigstens sehr yiele elektrophysiologische Zwecke von grofierem 
Interesse ist ais der diphasische.

c) Dekrement der Negatiyitatswelle, spez. Wirkung des Querschnittes.
Eine der heryorstechendsten Veranderungen, welche die Negatiyitats

welle beim Weiterwandeln erleidet, ist eine sehr hiiufige Abnahme ihrer Hohe, 
das Vorhandensein eines Dekrements. Dafi das letztere beim Froschneryen, 
wenn es sich um die Ableitung’zweier elektromotorisch gegeneinander un- 
wirksamer Langsschnittpunkte handelt, in der Regel nicht yorhanden ist, 
war schon du Bois-Reymond bekannt. Leitet man namlich in gewóhnlicher 
Weise in unwirksamer Anordnung zur Bussole ab und tetanisiert den Neryen, 
so erhalt man keinerlei Ausschlag des Galvanometers. Die meisten Autoren 
neigen zu der Ansicht, dafi im yollig normalen, in situ befindlichen Neryen 
ein solches Dekrement uberhaupt nicht yorkommt, doch fanden Hoorweg1) 
und Boruttau2) bei gewissen Fróschen dasselbe gegeben, auch wenn dereń 
Neryen yorsichtig prapariert waren. Streng genommen beweist und widerlegt 
zwar der negatiye bzw. positiye Ausfall des erwahnten Galvanometerversuches 
weder, dafi die maximale elektromotorische Kraft abgenommen hat, noch auch, 
dafi dies nicht der Fali war, sondern es zeigt nur, dafi das zeitliche Integral 
der Einwirkung der Negatiyitatswelle auf das Galyanometer von den beiden 
abgeleiteten Stellen aus entgegengesetzt gleiche Werte haben mufi, oder dafi 
diese Integralwerte yerschieden sind. Immerhin ist aber, wenn man am 
Galyanometer im Sinne einer Negatiyitat der proximalen Elektrodę einen Aus
schlag erhalt, ein Dekrement — Abnahme der hóchsten auftretenden elektro
motorischen Kraft — wahrscheinlich. Wir werden in einem spateren Ab
schnitt sehen, dafi jede tiefere Einwirkung, die ein Nerv erleidet, zum Auf
treten von Dekrementen Veranlassung gibt. Besonders interessiert uns hier 
an dieser Stelle die Konstatierung, dafi dieses Dekrement auch an einem 
móglichst unyersehrten Neryen durch Anlegung eines Querschnittes in der 
Nahe der zweiten ableitenden Elektrodę stets hervorgerufen werden kann. 
Eine instruktive Reihe von Versuchen hat in dieser Richtung Gotch aus- 
gefiihrt, und zwar durch Untersuchung mit dem Capillarelektrometer. 
Dieses von Lippmann8) erfundene Instrument wurde bekanntlich zuerst von 

') Pfliigers Arch. 71, 128, 1898. — !) Ebenda 84, 309, 1901. — 3) Ann. de 
Chim. et de Phys. 5, Ser. 5, 494, 1875; Compt. rend. d. 1’Acad. d. scienc. 76, 1407, 1873.
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Marey1) zur Registrierung der Aktionsstróme des Herzens yerwendet. Burch 
in Oxford und Einthoven in Leiden beschaftigten sich gleichzeitig erfolg- 
reich mit der Frage, wie man aus den erhaltenen Photogrammen die wahren 
einwirkenden elektromotorischen Krafte rekonstruieren konnte 2). Nachdem 
Burch diese Frage und mit seiner Hilfe Burdon Sanderson die 
Aktionsstróme des Muskels weitgehendst klargestellt hatte, gingen Gotch8) 
und Burch dazu iiber, das Yerhalten des Neryen bei Einzelreizen mit dem

') Travaux du laboratoire de Marey 3, 33, 1877; Compt. rend. d. l’Acad. 
d. scienc. 83, 278, 1876. — s) Burch, Philos. Transact. of the Boy. Soc. 183, 81, 
1893; The Capillary electrometer in Theory and Practice, London 1896; Proc. Boy. 
Soc. 59, 18, 1896; Ebenda 60, 329, 1896 u. 70, 194, 222, 1902; 71, 102, 1903; 
Einthoyen, Pfliigers Arch. 56, 528, 1894; 60, 91, 1895; 79, 1, 26, 1900; 99, 472, 
1903; Garten, Pfliigers Arch. 89, 613, 1902; Hermann u. Gildemeister, Ebenda 
81, 491, 1900; Hermann, Ebenda 63, 440, 1896; v. Fleischl, Arch. f. (Anat, u.) 
Phys. 1879, S. 279. — 3) The electrical response of nerve to a single stimulus in- 
yestigated with the capillary electrometer. Preliminary communication. Proc. Boy. 
Soe. 63, 300. — 4) F. Gotch, Journ. of Physiol. 28, 32 — 56, 1902. — s) Die 
erste kleine, nach unten gerichtete Zacke beruht auf dem Einbrechen irgend 
welcher Stromschleifen in den Elektrometerkreis und bezeichnet nur den Beiz- 
moment. Die darauffolgende, nach oben gerichtete zeigt die negatiye Schwankung, 
und zwar ergibt die Analyse bei I eine doppelphasische, bei IV eine rein mono-

Fig. 157.
r

Mono- und diphasische Aktionsstróme des Nerven bei 
Aufnahme mit dem Capillarelektrometer.

Fig. 158.

macht 200 ganze Schwingungen in der Sekunde.

Instrument zu untersuchen. Die beiden Kuryen I u. II der folgenden 
Fig. 157 zeigen in yereinfachter Weise die Bewegung des Quecksilbermeniskus 
bei diphasischer und bei monophasischer Ableitung. Das Capillarelektrometer 
reagiert nicht schnell genug, ais 
daB es móglich ware, direkt 
zwei Ausschlage nach entgegen- 
gesetzten Seiten zu erhalten. Die 
Analyse der Kurye zeigt indes 
sehr wohl ihren diphasischen 
Charakter.

Die Kurye bedeutet die Be
wegung des Quecksilbermeniskus. 
Der kleine horizontale Strich ent
spricht dem Zeitwert von ‘/100 Sek.

Gotch4) hat nun in htibscher 
Weise gezeigt, wie durch das 
Naherriicken eines frischen Quer- 
schnittes die Kurye I allmahlich 
den Charakter der Kurye II an- 
nimmt. In Fig. 158 6) befindet 
sich der frische Querschnitt bei I 
10 mm von dem distalen Kontakt 
entfernt, bei II 8 mm, bei III 
6 mm und bei IV 4 mm. Bei der 
Annaherung des Querschnittes 
bis auf 4 mm ist also (die Autoren 
yerwendeten ,,Kept-Nerve“) be
reits jede bei ihrer Methode erkennbare Spur der zweiten Phase yerscliwuuden. 
Eine Aufnahme vom Querschnitt selbst wiirde dasselbe Bild zeigen. Man be-
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kommt mit dem Capillarelektrometer von der Empfindlichkeit, mit der die 
Autoren arbeiteten, keine EinzeRchwankung mehr, wenn die Distanz der Elek- 
troden nicht groBer ais 4 mm gewahlt wird. DaB so die Negatiyitatswelle beim 
Anlaufen gegen den Querschnitt allmahlich yermindert wird, war schon aus 
friiheren gewohnlichen Galyanometerbeobachtungen zu schlieBen. Wird ein 
Nery yorsichtig prapariert und ihm dann ein frischer Querschnitt beigebracht, 
so ist die bei tetanisierender Reizung mógliche negatiye Schwankung immer 
streng proportional dem ableitbaren Ruhestrom oder bei sehr grofiem Wider
stand im auBeren Kreise der nach auBen wirksamen Potentialdifferenz. Die 
letztere wachst aber stetig, wenn die eine Elektrodę am Querschnitt bleibt, 
mit der Entfernung der anderen. Hermann, der diese Erscheinung mit 
elektrotonischen Yeranderungen am Querschnitt zusammenbrachte, auf die 
wir spater eingehen wollen, hat diese Behauptung, namlich der Proportionalitat 
der GroBe der negatiyen Schwankung mit der uberhaupt erreichbaren 
Ableitung, durch seinen Schiller Mardzinski i) namentlich Bernstein 
gegeniiber noch besonders yerteidigt. Gotch steht auf dem Standpunkte, 
daB eine Neryenstelle um so weniger negatiy werden kann, ais sie schon 
durch andere Umstande negatiy ist, womit fiir den Fali des ruhenden 
Neryenstromes derselbe Tatsachenbestand ausgedriickt ist. Ubrigens hat 
Garten gezeigt, daB man auch bei geringerer Distanz der Elektroden ais 
4 mm mit Hilfe des empfindlichen Galyanometers mit tetanischer Reizung 
sehr gut eine negatiye Schwankung beim Froschneryen konstatieren kann 
und dafi daher die Welle bei Annaherung von 4 mm an den Querschnitt 
wohl stark abgenommen hat, aber nicht im strengen Sinne Nuli wurde. 
Gotch hat weitgehende Konseąuenzen aus diesem Experiment gezogen, iiber 
die auf S. 936 berichtet wird.

2. Refraktare Periode beim Froschischiadicus.
Einen weiteren Fali, bei dem eine yorhandene Negatiyitat „the nerye 

response" auf einen Einzelreiz stark herabsetzt bzw. zum Verschwinden 
bringt, fanden Gotch und Burch2), ais sie bei diesen Versuchen die Wir
kung mehrfacher Reizung mit dem Capillarelektrometer untersuchten. Be
kanntlich hat Marey am Herzen die refraktare Periode entdeckt, indem 
in einer gewissen Periode der Ventrikelkontraktion ein angebrachter Reiz 
sich unwirksam erweist, wahrend derselbe Reiz, in der Ruhe oder in der 
Pause angewandt, eine Systole bzw. Estrasystole zur Folgę hat. Diese refrak
tare Periode fanden nun auch Gotch und Burch am Neryen mit Hilfe des 
Capillarelektrometers, wahrend ihr Schiller Boycott3) feststellte, daB mit Hilfe 
der Muskelkontraktion sich Ahnliches erschlieBen lieB. Schon Engelmann 
hatte, in Verfolgung alter Versuche von Harless (ygl. S. 835), gesehen, daB 
der Tetanus ausbleibt, wenn die Pausen zwischen den einzelnen Reizen bei 
Reizung mit Kettenstrómen zu kurz werden, und daraus auf eine Art refrak-

phasische Wirkung. Die Stimmgabel macht 200 Schwingungen. Die Temperatur 
war 6° C. Die gezeichnete Linie ist im Original die Grenzlinie, die der Quecksilber- 
meniskus zeichnet, also die Grenze zwischen Heli und Dunkel auf den Platten.

*) Rud. Mardzinski, Beitr. z. allgem. Neryenphysiol. Inaug.-Diss., Kónigs- 
berg 1902. ■— * *) Gotch u. Burch, Journ. of Physiol. 24, 410, 1899. — 3) Ebenda 
24, 144, 1899.
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tarę Periode geschlossen. Gotch und Burch fanden nun bei Anwendung 
von zwei Reizen, die in yerschiedenen Versuchen in einem yariabeln Zeit- 
tempo aufeinander folgten, daB es ein kritisches Interyall gibt, yerschieden 
je nach der Temperatur, in weleher sich der Nery befindet, in welchem eine 
zweite Antwort an den ableitenden Elektroden nicht mehr erhalten werden 
kann, obschon dies sofort móglich wird, wenn man das Interyall etwas ver- 
langert. Es bleibt hierbei namentlich jede Wirkung aus, wenn die zweite 
Schwankung einsetzen miiBte, in dem Moment, in welchem die erste ihr 
Maximum erreichte. Ist das Interyall kurz, so findet auch keine zeitliche
Yerlangerung der vom ersten Reiz herriihrenden Negatiyitat statt. Der 
Verlauf ist yollig so, ais ob der zweite Reiz gar nicht eingewirkt hatte. 
Es existiert daher beim Neryen nichts, was der Superposition maximaler 
Zuekungen beim Muskel entsprechen wiirde. Vielleicht konnte man den 
Tatsachenbestand auch so ausdriicken, daB ein Neryentetanus beim Frosch
ischiadicus fiir gewohnlich wenigstens 
nicht existiertJ).

Ein Beispiel der Bedeutung der 
GróBe des kritischen Intervalles geben 
die drei beistehenden Kuryen (Fig. 159).

Bei A ergeben sich Schwankungen 
gleicher GróBe, bei JB ist die zweite 
bedeutend reduziert, bei C ist nichts von 
derselben zu bemerken. Der Moment 
des Reizes wird wiederum durch eine 
kleine Zacke angedeutet, die von einem 
teilweisen Einbrechen des Induktions- 
schlages in den Elektrometerkreis her- 
riihrt.

Die Erscheinung der refraktaren 
Periode beim Neryen ist, wie bemerkt, 

Aktionsstróme bei zwei kurz aufeinander folgen- 
den Reizen. Die Stimmgabel macht 500 ganze 

Schwingungen. Temperatur 4° C.

in hohem Grade von der Temperatur abhangig. Dieselbe hat uberhaupt den 
gróBten EinfluB auf den Yerlauf einer einzelnen Negatiyitatswelle. Schon 
bei den alteren Yersuchen von Hermann wurde diese Tatsache zur Eyidenz
erhoben. Speziell hat spater Titus Yerwej2) mit dem v. Freysehen

') Judin will zwar sowohl unter Umstanden wahre Superposition maxi- 
maler Zuekungen ais auch einen glatten Tetanus am Neryen mit Hilfe des 
Saitengalvanometers nachgewiesen hahen. Ich glaube nicht, daB der Autor in der 
Deutung seiner Resultate besonders gliicklich gewesen ist. Seine Meinung, das von 
ihm konstruierte Saitengalvanometer stelle sich rascher ein ais das originale 
Einthoyens bei gleicher Empfindlichkeit, ist sicher falsch. Bei Untersuchungen 
iiber einen etwaigen Tetanus des Neryen diirfen Biindel solcher jedenfalls nicht 
yerwendet werden. Einige von mir angestellte Versuche lassen es mir wahrschein- 
licher erscheinen, dafi bei geeigneter Anordnung stets die den wirksamen Einzel
reizen entspreehenden Zacken zu sehen sein werden; vgl. Garten, Zeitschr. f. 
Biologie 52, 553, 1909 (w. d. K.). Auch die noch zu besprechenden Versuche yon 
Sulze, S. 899, stehen mit den Judin sehen Ausfiihrungen im Widerspruch (Judin, 
Physiologiste Russe 1907, S. 5). — 2) Verwej, du Bois-Reymonds Arch. 1893, 8.504, 
524; vgl. Boruttau, Pfliigers Arch. 65, 15, 1897; Herrick, Amer. Journ. of 
Phys. 4, 301, 1901. Man sehe in bezug auf eine alte Angabe von Helmholtz 
Hermanns Handb. d. Physiol. 1 (1), 39 u. 2 (1), 23; vgl. auch Kap. XII.



888 Aktionsstrom und Temperatur.

Rheotom die negatiye Schwankung bei yerschiedenen Temperaturen unter
sucht und dabei namentlich in Bestatigung der Angaben von Hermann 
gefunden, daB die Verlangsamung des ganzen Yorganges durch Kalte nur be
schrankt bleibt auf die gerade abgekiihlte Stelle. Der Ablauf an der einzelnen 
Stelle des Neryen ist in seiner Art weitgehend unabhangig von dem Zustand, 
in welchem sich andere Teile des Neryen befinden. Das Verhalten ergibt 
sich aus der Serie yon analysierten Kuryen (Fig. 160) nach Burch1). Die 
Kuryen bedeuten nicht die Bewegungen des Quecksilbers, sondern sind 
die aus ihnen rechnerisch abgeleiteten Potentialdifferenzen — Entfernungen 
zwischen zwei Langsschnittpunkten: 1 cm, Entfernung der proximalen 
Elektrodę yon der Reizstelle: 1,5 cm. Die Abszissen iiber Nuli bedeuten 
Negatiyitat der proximalen, die Abszissen unter Nuli bedeuten Negatiyitat 
der distalen Elektrodę. Alle Kuryen haben Ahnlichkeit mit der obigen 
allgemeinen Form der diphasischen Schwankung am Froschneryen, die 

Hermann entwickelt 
hat, aber man sieht, 
dafi die diphasische 
Schwankung bei 13° 
wesentlich rascher = 0 
geworden ist ais wie 
bei 4° C. Auch ist aus 
der Figur ohne weiteres 
klar, daB die Fort
pflanzungsgeschwin

digkeit mit sinkender 
Temperatur sinkt. Ob 
dies aber nur gilt, 
wenn der Nery langere 
Zeit bei der fraglichen 
Temperatur yerweilt 

*) G. J. Burch, On t.he interpretation of photographic records of the response 
of nerve ohtained with the capillary electrometer, Proc. Boy. Soc. 70, 194 — 221. 
— !) Pflugers Arch. 84, 407, 1901.

hat, oder ob diese Veranderungen sofort eintreten, kann mit Riicksicht auf 
gewisse Angaben von Weiss zweifelhaft erscheinen. Da die letztere Frage 
am Olfactorius des Hechtes leichter zu entscheiden ist, kommen wir unten 
nochmals darauf zuriick (ygl. S. 898).

Was nun aber den EinfluB der Temperatur auf jenes erwahnte kritische 
Interyall betrifft, so hatten Gotch und Burch zwei Dinge iibersehen. Ein
mal, daB in einigen ihrer Kuryen nur scheinbar die zweite Schwankung ganz 
zu fehlen schien, bei naherer Analyse fanden sie spater Andeutungen der- 
selben, die auf den ersten Blick nicht zu erkennen waren, und sodann er- 
kannten sie nicht die groBe Bedeutung, die hier nach Boruttau2) die Lange 
der Zwischenstrecke zwischen Reiz und Elektrometerstrecke spielt. Wenn 
z. B. der Nery gleichmaBig gekuhlt wird, so kann an der ferneren Ableitungs- 
stelle die Wirkung yerschwindend sein, wahrend sie an der naheren noch 
sehr kraftig erhalten ist. Boruttau stellte namentlich fest, daB unter allen 
Umstanden, unter denen man an der ferneren Ableitungsstelle eine zweite 

Fig. 160.
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Phase erhalten kann, eine solche auch bei der naheren zu erkennen ist. Aus 
der Verkennung des tatsachlichen Tatbestandes konstruierten Gotch und 
Burch einen Einwand gegen die Kernleiterhypothese (vgl. Gotch and Mac
donald, Temperaturę and Escitability, Journ. of Physiol. 20, 247, 1896).

Es ist nun unzweifelhaft, daB es auch ein kleinstes kritisches Interyall 
geben wird, innerhalb dessen zwei maximale Reizungen uberhaupt nur wie 
eine wirken. In denjenigen Fallen aber, die Gotch und Burch hauptsaclilich 
beobachtet hatten, lauft der ersten Erregungswelle eine allmahlich erlóschende 
zweite nach. Es findet hier dann tatsachlich dieselbe allmahlich e Vernichtung 
dieser zweiten Welle statt, wie sie oben beim Anlaufen gegen den Querschnitt 
so schon demonstriert ist, obschon die Verhaltnisse gewiB nicht ohne weiteres 
identisch sind (vgl. S. 886).

Hier móchte ich noch, im AnschluB an die oben erwahnte Tatsache, daB 
sich die Negatiyitatswelle nicht andert bei Temperaturanderungen in der 
Zwischenstrecke, einen allgemeineren Punkt beziiglich des einfacheren Aktions
stromes hervorheben. Bis jetzt ist am Froschneryen von allen Autoren im 
groBen und ganzen nur eine einzige Form der Aktionsstromwelle beschrieben 
worden, obschon die Art der Reizung yielfach gewechselt hat. Man konnte 
fast yersucht sein, geradezu von einem Gesetz der Unabhangigkeit der 
Wellenform yom Reiz zu sprechen. Die hierdurch ausgedriickte relatiye 
Starrheit und Unabhangigkeit der Wellenform von der auslosenden Ursache 
wird uns noch weiter beschaftigen. Sie harmoniert ausgezeichnet mit der 
von Nernst begriindeten und schon friiher eingehend diskutierten Auf
fassung, daB das erste reizende Moment eine rein physikalisch begreifbare 
Konzentrationsanderung darstellt.

3. Ablauf der Negatiyitatswelle am markhaltigen 
Warmbluterneryen.

Die Erscheinungen des einfachen Aktionsstromes laufen im Warmbluter
neryen in gleicher Weise ab wie die beim Froschneryen, obschon ebenso 
ausgedehnte Untersuchungen, namentlich mit den modernen Hilfsmitteln, 
wie an dem ersteren bisher nicht yorliegen. Erwahnenswert ist, dafi die 
Reizstarke am ausgeschnittenen Neryen wesentlich bedeutender sein muB, um 
eine Negatiyitatswelle zu. erzielen, ais beim Froschneryen.

Versuche am markhaltigen Warmbluterneryen haben angestellt: Valentin, 
Pfliigers Arch. 1, 523, 1868. — Herrmann, Ebenda 18, 580, 1878; „Handbuch" 2, 
120. — Fredericq, du Bois-Reymonds Arch. 1880, S. 70. — Gotch u. Horsley, 
Phil. Trans. „CroonianLecture“ 1891, S. 267; Proc. Roy. Soc. 45, 18, 1889. — Mac
donald u. Reid, Journ. of Physiol. 23, 100, 1898 (Nervus phrenicus). — Waller, 
Animal Electricity, London 1897. — Boruttau, Pfliigers Arch. 58, 52, 1894; Zentral- 
blatt f. Physiol. 12, 317, 1898; Pfliigers Arch. 84, 378 bis 383, 1901. — Sosnowsky, 
Buli, internat, de l’acad. d. Cracovie 1900, p. 137 —151. — Alcock, Action of 
Anaesthetics on Mammalian Nerye, Journ. of Physiol. 28, XLIII, 1902; On the negatiye 
yariation in Neryes, Ebenda; Negatiye yariation in Neryes of warm-bloodet Animals, 
Royal Soc. 71, 264, 1903. — Tschermak, Pfliigers Arch. 93, 24, 1903. — Die 
Schwankungen des Vagus haben untersucht: Lewandowsky, Pfliigers Arch. 73, 
288, 1898; Inaug.-Diss. Halle. — Alcock u. Seemann, Pfliigers Arch. 108, 426, 
1906. — Einthoyen, Ebenda 124, 246, 1908; Quarterly Journ. of exper. Physiol. 1, 
Nr. 3, p. 243, 1908.

Wie Alcock im Gegensatz zu yielen negatiyen Versuchen friiherer 
Autoren fand, lassen sich die Erscheinungen auch bei gewohnlicher Tempe
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ratur am Warmbluterneryen beohachten. Das Wesentliche ist hierbei nach 
Boruttau, daB der Nery unmittelbar nach der Tótung des Tieres in kórper- 
warme physiologische Kochsalzlósung eingebracht wird und hier langsam 
abkiihlt. Verweilen bei Kórpertemperatur und rasche Abkiihlung seien fiir 
den Neryen schadlicher ais der eben beschriebene Modus.

Besonders geeignet sind naturlich diejenigen Warmbliiter, welche in
Fig. 161.

Monophasischer Aktionsstrom des Murmel- 
tiernerven (24. Januar 1907). 

Yon rechts nach links zu lesen.

Winterschlaf verfallen. Die nebenstehende 
Fig. 161 zeigt eine von mir gefertigte 
Aufnahme vom Ischiadicus eines winter- 
schlafenden Murmeltieres mit dem Saiten- 
galvanometer1). Einfacher Langsąuer- 
schnittstrom. Der Abstand zwischen zwei 
Zeitordinaten betragt etwa 2/iooo Sekunden. 
Die Kurye ist nicht analysiert. Ver- 
gleichsaufnahmen mit plótzlichem Aus- 
schalten konstanter elektromotorischer

*) Wegen der Ordinaten-Zeitschreibung vgl. S. 894. — *) Pfliigers Arch. 115, 
297, 1906.

Kraft im Versuchskreise zeigen aber, daB hier schon annahernd das Saiten- 
galyanometer das richtige Bild vom gewiinschten Vorgang gibt. Die Tempe
ratur war etwa 10° C. */ 100Volt entspricht 15 mm.

' Fig. 162.

Monophasischer Aktionsstrom des Nertus ischiadicus des Kaninchens nach Einthoven.

Eine Aufnahme desKaninchenneryen (Fig. 16 2) mit dem Saitengalvanometer 
verdanke ich der Giite des Herrn Professor Einthoyen. Da die Reizung hier 
mit konstantem Strom geschah, so beobachtet man gleichzeitig den gering- 
fiigigen Anelektronus, entsprechend 0,35 Milli-Volt. Die abgeleitete Strecke 
(Liingsąuerschnitt) war 15 mm, die Zwischenstrecke 30 mm, die Reizstrecke 
1 mm. Der Reizstrom, dessen Schlufi bei S und Offnung bei 0 besonders 
markiert ist, war aufsteigender konstanter Strom (10 Volt). 1 mm der Ab
szisse ist i/i0oo Sekunde, 1 mm der Ordinate entspricht 0,374 Milli-Volt. Der 
Aktionsstrom setzt ein 2/1000 Sekunde nach der SchlieBung und \\ooo Sekunde 
nach der Offnung des Stromes.

Boruttau2) hat gelegentlich auch einige Versuche am menschlichen 
Neryen, der von einem frisch Hingerichteten stammte, angestellt. Es wurde 
lediglich die negative Schwankung mit dem Galyanometer beobachtet. Prin- 
zipiell ergab sich nichts Neues.
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4. Aktionsstróme bei physiologischer Reizung.
Es bietet natiirlich das gróBte Interesse, Aktionsstróme auch bei physio

logischer Reizung zu beobachten. Soweit motorische Neryen in Frage kommen, 
wurde es sich also um Erregungen handeln, die von dem móglichst normal 
funktionierenden Gehirn- oder Ruckenmarkszentrum ausgehen. Hier liegen 
nur erst wenige, mit den neuesten Hilfsmitteln angestellte Versuche vor. 
Am besten geeignet ware natiirlich der Mensch, der willkiirlich einen Erregungs- 
impuls zu einem Neryen hinaussenden konnte. Es ware wohl nicht aus- 
geschlossen, bei zufalligen Verletzungen oder chirurgischen Eingriffen ge- 
legentlich solche Beobachtungen anzustellen, doch ist meines Wissens der 
Versuch bisher tatsachlich nicht yerwirklicht. Dagegen haben die Versuche, 
namentlich von Piper1), an den Muskeln des Unterarmes, des Masseters usw. 
Aufkliirung iiber die zentrale Rhythmik gegeben. Es folgt daraus, daB im 
Gegensatz zu den frtiheren Annahmen, die sich zum Teil auf den Muskelton 
stiitzen (man sehe die Literatur bei Piper), die zentrale Rhythmik, die An- 
zahl der Impulse, die vom Zentrum zum Muskel gelangen, gróBer ais 50 in 
der Sekunde ist. DaB ahnliche Zahlen auch fiir niedrigere Tiere gelten, scheint 
mir z. B. aus den Untersuchungen an den elektrischen Fischen hervorzugehen. 
Ich habe bei Torpedo mit dem Saitenelektrometer in Verbindung mit Dr. Edel- 
mann jun. Reflesschlagserien aufgenommen, aus denen die Bestatigung alter 
Angaben heryorgeht, dafi bei diesem Tier die zentrale Rhythmik iiber 100 pro 
Sekunde sein kann.

‘) Piper, Uber den willkiirlichen Muskeltetanus, Pfliigers Arch. 119, 301, 1907; 
Neue Versuche iiber den willkiirlichen Tetanus der ąuergestreiften Muskeln, Zeit- 
schrift f. Biol. 50, 393, 1908; Weitere Beitrage zur Kenntnis der willkiirlichen 
Muskelkontraktion, Ebenda 50, 504, 1908. Man sehe auch die Kritik bei Garten, 
Ebenda 52, 558 f., 1909 (w. d. K.) — 2) Boruttau, Pfliigers Arch. 84, 364, 1901; 
90, 235, 1902. — 3) Burdon Sanderson, Journ. of Physiol. 18, 117, 1895 (man 
ygl. auch: Proc. Roy. Soc. 65, 37, Croonian Lecture.

Man sollte glauben, daB die Untersuchung des Reflexvorganges, oder 
noch besser des Strychnintetanus Aufklarung yerschaffen konnte. Mit dem 
Saitengalyanometer liegen leider Versuche noch nicht vor.

Die von Boruttau2) bei Strychninvergiftung angestellten Experimente 
wurden von ihm anfangs so gedeutet, daB die mit dem Capillarelektrometer 
erkennbaren einzelnen Zacken des Neryenaktionsstromes ais Ausdruck je eines 
einzelnen Innervationsimpulses seitens des Zentralorgans aufgefaBt wurden, 
und er hatte auf einen eigenen Rhythmus der Zentralorgane von 4 bis 12 
AnstóBen pro Sekunde geschlossen. Defn nicht so steilen Anstieg der einzelnen 
Zacken erklarte der Yerfasser durch Mangel an Synchronismus der Impulse 
in einzelnen Neryenfasern. Durch ebendieselben gelinge es auch nur seiten, 
reflektorisch ausgeloste Aktionsstromwellen zu erhalten, die den gewóhnlichen 
ahnlich sind. Spater hat er, auf Widerspruch von Burdon Sanderson3) hin, 
seine Ansicht dahin modifiziert, daB diese Zacken pseudotetanischer Natur 
seien. Der Mangel des Synchronismus der Aktionsstromwellen der einzelnen 
Fasern spielt aber nach ihm eine heryorragende Rolle. Vielleicht ist es doch 
mit den Saiteninstrumenten eher móglich, in dieser Frage Klarheit zu erlangen.

Geeigneter ais zentrifugale Neryen erwiesen sich bisher zentripetale Neryen 
bei adaąuater Reizung der Sinnesorgane bzw. der sensiblen Neryenendigungen.
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Eines der ersten Beispiele haben Kiihne und Steiner1) beigebracht, 
indem sie zeigten, allerdings nur mit. den damaligen Hilfsmitteln, daB der 
Sehnery bei Lichtreizung der Netzhaut einen Aktionsstrom erkennen laBt. 
Merkwiirdig ist das Ergebnis der beiden letzteren, daB konstantę Belichtung 
des Auges eine anscheinend dauernde negatiye Schwankung des Ruhestromes 
zur Folgę hat. Solche negatiye Schwankung erhielt dann ferner auch Fuchs * 2 3 *) 
bei Reizung des Seitenlinienorgans der Fische, Steinach8) am Ischiadicus 
des Frosches bei Druckreizung des FuBes.

*) Kiihne u. Steiner, Untersuchungen aus dem Physiol. Inst. in Heidelberg
4, 64, 1881. — 2) Fuchs, iiber die Funktion der unter der Haut liegenden Kanal- 
systeme bei den Selachiern, Pflugers Arch. 59, 454, 1895; 60, 173, 1895. —
3) Steinach, Uber die elektromotorischen Erseheinungen an Hautsinnesr.erven bei
adaąuater Reizung, Ebenda 63, 495, 1869.

Tschermak (1. c.) kónnte durch Erhohung des Druckes in der Aorta 
negatiye Schwankungen beim Nervus depressor erzeugen. Er kónnte auch 
auf diese Weise zeigen, daB die Reizung des Neryen nicht yotn Herzen aus 
erfolgt. Die bisherigen Autoren benutzten Galyanometer.

Mit demselben Instrument gelang es Lewandowsky (1. c.) die 
Schwankungen des Ruhestromes wahrend der Atmung am peripheren Stumpfe 
des Vagus nachzuweisen. Seemann und Alcock untersuchten daraufhin die
selben Schwankungen mit Hilfe des Capillarelektrometers und ihnen folgte

Fig. 163.
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Negative Schwankung am peripheren Yagusstamm bei der Atmung.

Einthoyen mit seinem Saitengalyanometer. Der letztere war so freundlich, 
mir das folgende Kuryenbild (Fig. 163) zur Verfiigung zu stellen.

AuBer dem Ausschlag der Saite, dem Elektroyagogramm v ist das 
Sphygmogramm der Carotis c und das Pneumogramm p verzeichnet. Bei 
dem letzteren ist jede Erhohung eine Einatmung, jede Senkung eine Aus- 
atmung. Die Stromableitung geschah vom linken Vagus beim Hund, die 
Atmung war eine natiirliche. 1 mm der Abszissen entspricht hier 0,2 Sekunden, 
1 mm der Ordinaten 2,7 Mikrovolt.

Man sieht, daB die Ausschlage der Saite aus zweiArten von periodischen 
Schwankungen zusammengesetzt sind: gróBere, die mit den Atmungen synchron 
sind, und kleinere, die dem Herzscblag entsprechen. Anscheinend sind 
hier die Aktionsstróme, namentlich diejenigen, die mit den Atembewegungen 
korrespondieren, von ganz anderer Art ais die bisher betrachteten. Auf 
den ersten Blick scheint es sich um yiel langsamere Vorgange zu handeln, 
wie sie etwa durch eine einmalige Reizung des Vagus erzielt werden konnen. 
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Handelt es sich hierbei nun wirklich um eine Aktionsstromkurye ganz 
anderer Gestalt? Tritt hier durch die kontinuierliche Reizung der sensibeln 
Nervenendigungen, trotz der refraktaren Phase, doch eine Art Tetanus 
des Neryen auf (vgl. S. 887)? Oder handelt es sich yielmehr nur um 
ein verschiedenes Eintreffen der Aktionsstromwellen in den einzelnen Nerven- 
fasern desVagus, von denen jede typisch yerlauft, die aber in ihrer Gesamtheit 
das Bild eines langsamen und stetigen Vorganges yortauschen. Es bedarf 
noch weiterer Untersuchungen, um diese Fragen definitiv zu klaren. Im 
wesentlichen neige ich aber zu der an dritter Stelle gegebenen Erklarung 
und glaube, daB das Gesetz der relatiyen Starrheit der Form der Negatiyitats- 
welle auch durch diese Beobachtungen am Vagus nicht erschiittert wird.

Alcock und Seemann haben zum Vergleich auf den mit Veratrin yer- 
gifteten Neryen hingewiesen, fiir den Fali, daB es sich wirklich um eine 
gleichmaBige Bewegung des Elektrometers ohne Schwankungen, das heiBt, um 
eine tonische Reizung handeln sollte. Einthoyen spricht von einem Er- 
regungszustand, der dem Katelektronus ahnlich sei (1. c., S. 269).

B. Die Erscheinung am marklosen Neryen.

1. Ablauf der Negatiyitatswelle.
Schon fruh hat Fick *) die Aufmerksamkeit der Physiologen auf die 

merkwiirdigen Eigenschaften der Muskeln und Neryen von Anodonta gelenkt 
und in bezug auf den Verbindungsneryen derselben angegeben, daB man hier 
die extrem niedrige Fortpflanzungsgeschwindigkeit von 1 cm pro Sekunde 
beobachten konne. Kiihne und Steiner* 2) waren die ersten, welche die 
negativen Schwankungen am Nerrus olfactorius des Hechtes yerfolgten. Sie 
waren in der Lagę, dieselben bei einem Einzelreiz auftreten zu sehen. 
Einige Jahre spater erschienen ausfiihrliche Darstellungen von Biedermann3) 
iiber die Verbindungsnerven yon Anodonta cygnea. Mit dem Rheotom unter
suchten dann den Verlauf yon Schwankungen am marklosen Neryen der 
Kephalopoden Fuchs4) und Boruttau5). Endlich yerdanken wir Garten6) 
eine sehr ausfiihrliche Untersuchung mit dem Capillarelektrometer iiber den 
Nervus olfactorius. Die relatiye Langsamkeit der Vorgange gegeniiber den 
Vorgangen am Froschneryen ist bei allen diesen Versuchen, namentlich fiir 
Anodonta, erwiihnenswert.

*) Fick, Gesammelte Schriften 3, 28, 1904. — s) Kiihne u. Steiner, Beob
achtungen iiber markhaltige und marklose Neryenfasern 3, 149 bis 170, 1880. —
3) Biedermann, Beitrage usw., 19. Mitt.; Wien. Sitzungsber. 93, 3. Abt., S. 60, 1886.
— 4) Fuchs, Wien. Sitzungsber. 103,207,1894. — 5) Boruttau, Pfliigers Arch. 66, 
285, 1897. Man sehe auch von demselben: L’electropathologie des nerfs amyóliąues
du poulpe, Buli, de la Station biolog. d’Arcachon 1904—-1905, 8. annee, p. 1—4;
Pfliigers Arch. 107, 193, 1905. Bei den beiden letzteren auch Aufnahmen mit dem 
Capillarelektrometer. — 6) Garten, Beitrage zur Physiol. der marklosen Neryen, 1903.

Die Fig. 164 u. 165 auf S. 894 (84 u. 86 bei Garten) zeigen hiibscbe 
Aufnahmen des letztgenannten Autors yom ein- und zweiphasischen Aktions
strom mit Hilfe des Capillarelektrometers. Bei diesen Kuryen war, wie bei 
Gotch und Burch, die hinter dem Spalt yorbei bewegte Platte an einem Pendel 
befestigt, so dafi die Abszissen Kreisbógen und die Ordinaten Radiovektoren 
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sind. Die Aufnahme gesohah also in einem Polarkoordinatensystem. Die 
Grenzlinie von Quecksilber und Meniskus ist hier sehr scharf (a). Die Zeit- 
messung geschieht auf doppelte Weise: einmal durch Stimmgabel hei 1) und

Fig. 164.

Monophasischer Aktionsstrom des Heohtolfactorius nach Garten.

sodann durch den Funftelsekunden markierenden Chronographen von 
Jacąuet (c). Der Moment der Stromóffnung ist auf der Kurve gut 
erkennbar, und es handelt sich um Reizung mit einem Offnungsinduktions-

Fig. 165.

Diphasischer Aktionsstrom des Hechtolfactorius nach Garten.

schlag. Er fallt zusammen mit dem Moment, in welchem die Linie d plótzlich 
aufhórt, indem der schattenwerfende Hebel mechanisch entfernt wird. Die 
radiale Streifung an beiden Figuren wird durch eine sehr rasch sich drehende 
Episkotisterscheibe hervorgerufen, die so beschaffen ist, daB jeweils der Spalt 
auf Augenblicke verdeckt wird. Es entstehen so Linien gleicher Zeitintervalle, 
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und zwar ist jede zehnte Linie bei diesen Versuchen etwas kraftiger wie die 
anderen. Dieselben Kuryen werden auf der Fig. 166 umgezeichnet in recht- 
winkeligen Ordinaten wiedergegeben, und auBerdem die aus den tatsachlich 
beobachteten Ableitungen berechneten wahren elektromotorischen Krafte durch 
punktierte Linien angedeutet.

Wahrend der Anstieg beim frischen Ischiadicus des Frosches in gewbhn- 
licher Zimmertemperatur nicht mehr ais 1/100o Sekunde betragt, sehen wir hier 
die Anstiegsdauer etwa 20- bis 40mai so groB. Der Riickgang der negatiyen 
Schwankung bis auf den friiheren Stand des Ruhestromes dauert x/10 bis 2/io Sek., 
kann unter Umstanden aber bei Zimmertemperatur bis zu 0,4 Sek. dauern. 
Im einzelnen ist zu bemerken, daB der ganze Verlauf der Negatiyitatswelle 
um so langer dauert, je langer der Nery aus dem Korper entfernt ist, und daB

Fig. 166.
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Umzeichnung in rechtwinkeligen Ordinaten der Kuryen auf Fig. 164 u. 165 und Auswertung 
im absoluten MaB nach Garten.

die Negatiyitatswelle bei ihrem Weiterwandern im allgemeinen stets ein aus- 
gesprochenes Dekrement zeigt, daB endlich der Verlauf der Kurve selbst 
sich mit der Entfernung von der Reizstelle merklich andert. Wahrscheinlich 
sind ahnliche Dinge auch beim Froschneryen zu beohachten, treten aber beim 
Hechtolfactorius scharfer in die Erscheinung. Móglicherweise beruht nach 
Garten diese Tatsache darauf, dafi am herausgeschnittenen (!) Neryen die 
einzelnen Fasern yerschieden schnell leiten, — ob das der einzige Grund des 
Dekrementes ist oder ob auch noch in der einzelnen Faser eine Abnahme 
der maximalen elektromotorischen Kraft und in der einzelnen Faser eine 
Anderung der Aktionsstromkurye stattfindet, laBt Garten offen. Beim 
Ruhestrom des Froschneryen haben wir schon der Tatsache Erwagung getan, 
daB derselbe nach einiger Zeit erheblich geringer wird. Entsprechend tritt 
naturlich auch beim markhaltigen Neryen an dem Querschnitt eine zweite 
Phase auf, wenn dieser zweiten Phase bisher auch keine besondere Aufmerk- 
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samkeit seitens der Autoren geschenkt wurde. Am Olfactorius des Hechtes 
sehen wir diese Wiederherstellung des Querschnittes, wenn der letztere 
mechanisch angelegt wurde, in wenigen Minuten erfolgen. Die urspriinglich 
rein monophasische Kurye wird schon nach ganz kurzer Zeit in aus- 
gesprochener Weise diphasisch. Es beruht dies — wie Garten sich bestimmt 
iiberzeugen konnte — nicht etwa auf einer Umbiegung der Neryenfaser und 
damit bedingter unreiner Querschnittsableitung. Merkwiirdig ist allerdings, 
daB Garten in einigen Fallen den monophasischen Strom auch langere Zeit 
nach einfacher Querschnittsanlegung bestehen bleiben sah. Stets ist dies der 
Fali, wenn der Querschnitt kaustisch angelegt wurde durch Beriihren des 
Endes mit einem heifien Glasstab. Schon Biedermann hatte bei Anodonta 
ahnliche Erfahrungen gemacht, es aber darauf bezogen, daB eine reine Quer- 
schnittsableitung bei den diinnen Neryen nicht wohl móglich sei. Auch hier 
sah Biedermann den Langsąuerschnittsstrom durch thermische Vernichtung 
des einen Endes am langsten bestehen und erhielt in diesem Falle am langsten

IReizmoment
Aufnahme des diphasischen Aktionsstromes am Hechtolfactorius mit dem Saitengalvanometer. 

Originalaufnahme. 17. Marz 1905.

Beim Langsschnittstrom am Hechtolfactorius kann man unter Um
standen, wie schon Garten l) kurz angegeben hat, auch mit dem Capillar
elektrometer zu einer annahernden Trennung der beiden Phasen gelangen. 
Besonders leicht ist aber dies móglich mit dem Einthovensehen Saiten- 
galvanometer. Ich gebe die obenstehende Kurye (Fig. 167) ais Beispiel einer 
solchen weitgehenden Trennung der Phasen.

l) Garten, Beitr. z. Physiol. d. marki. Neryen, S. 22. Jena 1903. — !)DasEin- 
gehen auf Details der Aufnahme selbst behalte ich mir fiir eine andere Gelegenheit vor.

Sie ist bei gewóhnlicher, nicht naher bestimmter Zimmertemperatur 
aufgenommen. Die Reizung geschah hier durch Induktionsschlage, aber 
unter Einschaltung eines Kondensators in den sekundaren Kreis. Vermutlich 
entstanden dadurch Wellen, mit denen gereizt wurde. Die Reizelektroden 
hatten einen Abstand von etwa 2 mm yoneinander und waren Róhrcben aus 
Platin, durch welche der Nery hindurchgezogen war. Entfernung der Mitte 
der beiden Róhrchen yon der ableitenden Strecke = 8 m. Ableitende Strecke 
= 16,5m. Versuche mit gleichzeitiger Einschaltung einer konstanten elektro
motorischen Kraft in den Stromkreis ergaben, daB das Instrument nahezu 
unmittelbar die richtige Kurye yerzeichnet. Volt etwa 5 mm 2).
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Bei den Verbindungsnerven von Anodonta cygnea yerlauft schon bei ge- 
wdhnlicher Temperatur — in noch viel hoherem Grade bei Abkiihlung — 
die Kurve des monophasischen Aktionsstróme relatiy so langsam, daB man 
den Faden des Saitengalyanometers sehr stark erschlafien und die Empfind
lichkeit desselben erheblich steigern kann. Die Ausschlage bleiben dann 
immer noch rasch gegeniiber den Vorgangen im Neryen selbst, so daB hier 
ein Nery yorliegt, bei dem es des Capillarelektrometers und des Saitengalyano
meters nicht bedurft hatte, um die genaue Kurye des Aktionsstromes zu 
erhalten. Hier hatte zur Not die Analyse der Galyanometerausschlage geniigt. 
So wird es auch yerstandlich, 
warum Biedermann an 
diesem Neryen mit dem Gal
yanometer bei bloB subjektiyer 
Beobachtungbereits annahernd 
sehr richtige Angaben iiber den 
Yerlauf des Aktionsstromes bei 
Einzelreizen machen kónnte. 
Die erste Ausbreitung zwar 
und der erste Anstieg geschehen bei gewóhnlicher Temperatur, wenigstens 
schneller, ais nach der Ficksehen Schatzung yermutet werden sollte. Die 
Geschwindigkeit war in meinen Versuchen 5 cm, nicht 1 cm pro Sekunde. Doch 
hat Fick yielleicht bei niedrigeren Temperaturen beobachtet. Von der Gestalt 
der Kurye selbst gibt Fig. 168 (Federzeiehnung nach einem Originalnegatiy) 
eine ungefahre Vorstellung.

Die lange Dauer der Negatiyitatswelle fiihrt hier zu einer so bedeutenden 
Uberlagerung der Phasen, daB der diphasische Strom trotz der geringen Fort
pflanzungsgeschwindigkeit nur schwierig erkennbar ist.

Am marklosen Warmbliiterneryen liegen bisher nur einige wenige Yer
suche von Alcock1) vor, bei denen es sich nicht um Aufnahme einzelner 
Negatiyitatswellen handelt, sondern im wesentlichen nur Beobachtungen mit 
dem Galyanometer angestellt sind.

*) Alcock, On mammalian non-medullated nerve, 
1904, p. 35. — s) Garten, Pflugers Arch. 77, 485, 1899. 
65, 1901; Engelmanns Arch. 1904, S. 578; 1905, S. 494.

Nagel, Physiologie des Mensehen. IV.

Reizhebel
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Monophasische Aufnahme des Aktionsstromes 

des Verbindungsnerven von Anodonta.

2. Geschwindigkeit der Negatiyitatswelle am Hechtolfactorius.
Schon in seiner ersten Mitteilung hat Garten2) angegeben, daB die 

Leitungsgeschwindigkeit am Olfactorius des Hechtes auf rund 20 cm zu yer- 
anschlagen sei. Sowohl Garten selbst hat spater diese erste Angabe weiter 
bekraftigt, ais auch Nicolai3) yeranlaBt, eine Reihe yon Versuchen anzu- 
stellen, durch welche diese erste Angabe im wesentlichen bestatigt wurde. 
Namentlich den Untersuchungen Nicolais und ihren spateren Fortsetzungen 
ist es zu danken, daB es gelang, beziiglich der Fortpflanzungsgeschwindigkeit 
der Erregung eine Reihe von Punkten sicherzustellen, die sich im mark
haltigen Froschneryen nicht mit ahnlicher Esaktheit untersuchen lassen. Yor
allem wurde festgestellt, daB sowohl in zentripetaler ais auch in zentrifugaler 
Richtung die Erregung gleich schnell und mit gleichfo 
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geleitet wird. Dagegen zeigte sich die Fortpflanzungsgeschwindigkeit ab- 
hangig von der Temperatur (ygl. Burch, S. 888). Das letztere war nament
lich mit Rticksicht auf entgegenstehende Angaben von G. Weiss1) wichtig, 
der den EinfluB der Temperatur geleugnet hatte. Sodann ergab sich, daB die 
Reizstarke und die Leitungsfahigkeit keinen EinfluB auf die Geschwindigkeit 
des Neryenprinzips habe2). Bei Reizung mit Induktionsschlagen zeigte sich 
keine merkliche Latenz, wahrend beim konstanten Strom es bis zu Sekunde 
wahren kann, bis die Reizung einsetzt (vgl. S. 834). Die aufierdem von 
Nicolai beobachtete Erscheinung, daB die Fortpflanzung durch Reizung mit 
Induktionsstromen schneller erfolgt ais nach Reizung mit konstanten Strómen, 
bedarf meines Erachtens noch naherer Aufklarung; sie hangen yielleicht mit 
elektrotonischen Erscheinungen zusammen.

') G. Weiss, Journ. de physiol. et de pathol. gen. 1, 1, 1899. — a) Man vgl. 
dazu: Bernstein, Pfliigers Arch. 68, 95, 1897; 70, 367, 1898; Engelmann, 
Ebenda 66, 574, 1897; 69, 28, 1898; H. Piper, Zeitschr. f. Biol. 52, 41, 1909 
(w. d. K.) Beziiglich der Neryen: Vintschgau, Pfliigers Arch. 30, 17, 1883; 40, 
68, 1887. AuBerdem: Durig, Zentralbl. f. Physiol. 19, 805, 1906. — “) Man sehe 
auBer den zitierten Abhandlungen von Nicolai auch noch Hermann, Pfliigers 
Arch. 91, 189, 1902 u. f. — 4) van ’t Hoff, Vorlesungen iiber theoretische physi- 
kalische Chemie 1, 224, 2. Aufl. Man vgl. zur Orientierung von E. Cohen: Vor- 
trage fiir Arzte iiber physikalische Chemie, 4. Vortrag, S. 34, Leipzig 1907; Snyder, 
Engelmanns Arch. f. Anat. u. Physiol. 1907, S. 113 bis 117; Derselbe, Amer. Journ. 
of Physiol. 22, 179, 1908; Derselbe, Engelmanns Arch. 1907, S. 118 bis 128; Amer. 
Journ. of Physiol. 17, 350, 1906 bis 1907; ferner Aristides Kanitz iiber diese 
von ihm sogenannte R. G. T.-Begel (Reaktionsgeschwindigkeits - Temperaturregel), 
Biophysikal. Zentralbl. 2, 446, 1907; Zeitschr. f. Elektrochem. 1907, S. 707; Pfliigers 
Arch. 118, 601, 1907; Mdxwell, nach Lucas zitiert, Journ. Biol. Chem. 3, 
359, 1907; C. Bazett, Journ. of Physiol. 36, 414, 1908; K. Lucas, Ebenda 37, 
112,. 1908.

Die Feststellung der Gleichfórmigkeit der Fortpflanzung der Negatiyitats- 
welle gelang Nicolai durch Anwendung seiner Gabelmethode. Bei der 
einfachsten Form derselben sind drei aufeinander folgende, am Langsschnitt 
liegende Elektroden gemeinsam zum Capillarelektrometer abgeleitet. Die 
Negatiyitatswelle bewirkt nun jedesmal eine geniigend scharf erkennbare 
Anderung des Meniskus, wenn, dieselbe die drei Elektroden nacheinander 
passiert. Bei der gewóhnlichen Art der Messung von zwei oder drei Reiz- 
Btellen aus ist es nur unter gewissen Voraussetzungen móglich. Rtickschlusse 
auf die konstantę Ausbreitung der Nervenerregung zu ziehen3).

Einen sehr wichtigen SchluB aus den Versuchen von Nicolai hat Snyder 
gezogen, indem er aus denselben ableitete, daB die Anderung der Leitungs
geschwindigkeit mit der Temperatur pro 10° etwa zwei bis drei betragt, daB 
also die Leitungsgeschwindigkeit iiber das Doppelte anwachst, wenn die 
Temperatur um 10° steigt. Es ist dies eine Zunahme, wie sie chemischen Pro- 
zessen eigentiimlich ist4); und Snyder schloB daraus, daB die tiefer liegende 
Ursache der Neryenleitung nicht rein physikalischer Natur sein konne, sondern 
ein chemisches Phanomen darstellen miisse. Zu demselben Resultat fiihrten 
Versuche iiber die Leitungsgeschwindigkeit im Froschischiadicus. K. Lucas 
fand in analogen Versuchen ais durchschnittlichen Wert 1,79. Fiir das An- 
wachsen des kritischen Interyalles beim Froschneryen berechnet Snyder aus 
Yersuchen von Burch und Gotch ahnliche Werte.
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3. Refraktare Phase beim Heohtolfactorius.
Es war vorauszusehen, daB die Erseheinungen des refraktaren Zustandes 

sich beim Heohtolfactorius noch wesentlich besser wurden yerfolgen lassen 
ais beim Froschneryen, und W. Sulze1) konnte in der Tat zeigen, daB das 
kritische Interyall erheblich gróBer ist, indem es gegeniiber 0,002 Sekunden 
bet 20° C und 0,012 Sekunden bei 2° C am Froschischiadicus (vgl. S. 886) 
zwischen den Werten 0,017 und 0,021 Sekunden bei 12° C schwankt. Bei 
5° fand er Werte von 34 bis 35 <5 (1 <5 bekanntlich = 1/1000 Sekunde).

*) Sulze, Pfliigers Arch. 127, 57, 1909. — !) Bernstein, Ebenda 15, 
289, 1877.

57*

In den meisten Versuchen war die Dauer des kritischen Interyalles nur 
wenig gróBer ais die Anstiegdauer des einer einzelnen Reizung folgenden 
Aktionsstromes. LaBt man den zweiten Reiz etwas spater einwirken, ais der 
Dauer des absolut refraktaren Zustandes entspricht, so bewirkt er zunachst 
nur eine Verlangsamung des Riickganges der Aktionsstromkurve. Bei weiterer 
VergróBerung des einzelnen Interyalles bildet sich auBerdem eine zweite Welle 
yon zwar geringer GróBe, aber von fast genau gleichem zeitlichen Verlauf wie 
die erste in dem Momente aus, in welchem die erste Welle abgelaufen ware. 
Hier auBert Bich also der refraktare Zustand vor allem auch in einer Ver- 
zógerung der zweiten Reizwelle. Ist hinreichende Zeit gegeben, daB beide 
Aktionsstróme yollstandig ablaufen kónnen, so erreichen beide Wellen die 
gleiche maximale elektromotorische Kraft. Eine tetanische Verschmelzung 
und Summation iiber das erste Maximum hinaus hat also Sulze nicht beob
achtet.

C. Die Frage der Ermiidbarkeit der Nerven.
Die Erseheinungen der refraktaren Phase kónnten unter Umstanden so 

gedeutet werden, ais ob es sich um eine yorubergehende Ermiidung mit 
rascher Erholung des Neryen handelte. Immerhin ist das, was man ge- 
wóhnlich unter Ermiidung yersteht, etwas anderes, wenn es auch fast ebenso 
schwer fallt, diesen Begriff exakt zu definieren, wie den der Erregung selbst. 
Da nun der sichere Nachweis fur die Ermiidbarkeit der Neryen zuerst durch 
Beobachtung der Aktionsstróme markloser Neryen, speziell des Heohtolfactorius, 
erbracht wurde, so will ich die ganze Frage an dieser Stelle behandeln.

Schon du Bois-Reymond hatte bemerkt, dafi nach wiederholten 
Reizungen die mit dem Galyanometer gemessene negatiye Schwankung immer 
geringer und die letztere selbst immer kleiner wurde. Da aber eine deutliche 
Erholung bei spateren Reizen nicht zu sehen ist, oder wenigstens von du 
Bois-Reymond nicht berichtet wurde, bo kann es sich móglicherweise nur 
um ein beschleunigtes Absterben der Neryen durch die Reizung und weniger 
um eine spezielle Ermiidung handeln. Ferner spielt die Frage der Restitution 
des Querschnittes hier hinein. AuBerdem ist in den Versuchen du Bois- 
Reymonds nicht die rein lokale Ermudung der direkt gereizten Stelle aus- 
geschlossen.

Bernstein2) ging zuerst zu systematischen Versuchen iiber. Er hob 
mittels eines konstanten Stromes die Leitung zum Muskel auf (vgl. Kap. XIII) 
und reizte oberhalb dieses Stromes den Neryen. Es ergab sich, dafi der zu-
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gehórige Muskel nach Aufhóren des blockierenden Stromes noch kraftig 
reagierte, wenn das Kontrollpraparat der anderen Seite wegen der Ermudung 
des Muskels keine Zuckung mehr gab. Immerhin glaubte Bernstein, dabei 
eine lokale Ermiidbarkeit des Neryen an der direkt gereizten Stelle des Neryen 
konstatieren zu konnen.

Herzen1) hat wiederholt die Behauptung aufgestellt, daB der Nery 
ermiidbar sei.

l) Herzen, Arch. ital. 9, 15, 1887 (vgl. dazu Hermann, Jahresher. 1887, 
8. 14); vgl. auBerdem Intermediaire des biol. 1, 242, 1898; Boruttau, Intermćdiaire 
des biol. 1, 146, 1898; Waller, Ebenda, p. 174. — !) Zentralbl. f. medizin. Wiss. 
1884, 8. 65; Ber. d. Petersburg. Ges. 30, Heft 1, 1900; Compt. rend. de l’Acad. des 
Sciences 117, 240. — 3) Sitzungsber. d. k. Akad. d. Wiss. 95, 109, 1887, Abt. 3; 
vgl. Radzikowski, Arch. intern, de Physiol. 2, 238, 1904. — 4) Journ. of 
Physiol. 6, 133, 1885. — 5) Szana, du Bois-Reymonds Arch. 1891, 8.315; vgl. 
Weekers, Arch. intern, de Physiol. 3, 417, 1906. — 6) Compt. rend. d. la 
soc. d. biol. 1894, p. 511—513, und Contribution a 1’ćtude de la resistance des nerfs
i la fatigue (These). Paris 1894. — 7) Vgl. Edes, Journ. of Physiol. 13, 431 f.,
1892. — 8) Ebenda 20,334,1896. — 9) Ebenda28, 181, 1902. — *°) Tur, Hermanns
Jahresber. 1899, 8. 30. — u) Howell, Journ. of Physiol. 16, 299, 1894. — 1!) Beck,
Pflugers Arch. 122, 585, 1908; man vgl. Pfliiger, der aus theoretischen Griinden
dieErmiidbarkeit des Neryen postulierte, Pflugers Arch. 122, 596, 1908. — 18) Durig,
Zentralbl. f. Physiol. 15, 751, 1901. — 14) Bowditch, Arch. f. Physiol. 1890, S. 505.

Wedensky * i 2 *) yermied die schadigende Wirkung eines lange geschlossenen 
starken Stromes, indem er die Bernsteinsche Blockierung zwar zunachst 
mit einem starken Strome einleitete, aber mit einem nur sehr schwachen 
Strome weiter unterhielt. Wie spater (S. 955) gezeigt werden wird, handelt 
es sich dabei um die sogenannte depressiye Kathodenwirkung. Wedensky 
kónnte dartun, daB sechs Stunden lang keine merkliche Ermudung des Neryen 
stattfand. Maschek8) yerwendete Ather, Bowditch4) Curare, Szana5) fur 
den Vagus und Lambert6) fiir Sekretionsfasern das Atropin. Alle Versuche 
dieser Autoren, Ermudung nachzuweisen, waren negatiy 7).

Ebenso fand Eve8) am Halssympathicus des Kaninchens noch nach 
zwólfstiindiger Reizung eine Wirkung auf die Ohrgefafie. Brodie und Halli
burton9) reizten sowohl den Nemis splenicus ais auch den Nervus ischia
dicus und yerwendeten die Abkiihlung ais Błock. Sie beobachteten die Vo- 
lumenanderung der Milz bzw. des Beines. Namentlich am marklosen Nervus 
splenicus erhielten sie auf diese WeiBe keine Ermiidbarkeit des Neryen.

Tur10) untersuchte teils mit dem Galyanometer, teils mit dem Telephon 
die Aktionsstróme der Ischiadici der Katzen und fand keinen Unterschied 
zwischen dem dauernd und nur probeweise gereizten Neryen.

Howell11), Budgett und Leonard benutzten zum Teil Kalte zur Blockie
rung des Neryen und konnten beim Warmbliiter, sowohl bei der gefafiyerengen- 
den Wirkung des Sympathicus ais bei den herzhemmenden Wirkungen des 
Vagus, keine Ermudung konstatieren.

In ahnlicher Weise findet Beck12), daB trotz 17 stiindiger Reizung des 
undurchschnittenen Sympathicus der Katze amHalse die erweiternde Wirkung 
auf die Pupille nur ganz unbedeutend kleiner wird.

Durig13) benutzte die rasche Aufhebung der Curarewirkung durch Physo- 
stigmin, um dem Experiment yon Bowditch 14) eine besonders elegante Form 
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zu geben. Es gelang ihm so, den Ischiadicus bei einer Katze bis zu 10 Stunden 
zu tetanisieren, ohne dafi sich nach plótzlicher Unterbrechung der Curare- 
wirkung ein Unterschied zwischen der gereizten und nicht gereizten Seite 
gezeigt hatte.

Demgegeniiber sah nun zuerst Miss Sowton1) unter Wallers Leitung 
am Heohtolfactorius deutliche Zeichen der Ermudung und der Erholung. 
Gegen ihre Yersuchsanordnung wurden von Garten2) Bedenken erhoben, in
dem es sich um den Bernsteinsehen Einwand handelt.

') Sowton, Proc. Roy. Soc. 66, 379, 1900. — !) Garten, Beitrage z. Physiol. 
d. marklosen Neryen, S. 54 bis 58. Jena 1903. — 3) Burian, Intern. Kongr. zu 
Heidelberg, Zentralbl. 1907, S. 493; Zeitschr. f. biolog. Techn. u. Metli. 1, 180, 1908.
— 4) Caryallo, Journ. de physiol. et de path. gen. 2, 549, 1900; Compt. rend. 130 
(18), 1212, 1900. — 6) Baeyer, Zeitschr. f. allgem. Physiol. 2, 169 u. 180, 1903.
— •) Fróhlich, Ebenda 3, 468, 1904; vgl. Fróhlich u. Tait, Ebenda 4, 105, 1904.

Obschon nun Garten einige Małe auch marklose Neryen gefunden hat, 
die nicht — oder jedenfalls bei den benutzten Reizstarken nicht — zu 
ermiiden waren, so fand er doch andere, in denen diese Ermudung sehr deut
lich stattfand. Unter Umstanden wird, wenn man von der der ableitenden 
Elektrodę ferneren Reizstelle fortwahrend tetanisiert, die negatiye Schwankung 
unmerklich. Benutzt man jetzt eine nahere Reizstelle, so erhalt man zwar 
wieder solche Schwankungen, die aber nicht die fruhere GróBe zeigen und 
auBerdem ihrerseits sehr rasch abnehmen. Es findet also nach Garten beides 
statt, sowohl Ermudung der Reizstelle ais auch Ermudung des ganzen Nerven.

An den marklosen Neryen der Kephalopoden wurden durch Burian3) 
die Versuche von Garten in yorzuglicher Weise bestatigt, wobei er durch 
lokale Narkose das Vordringen der Erregung zum Erfolgsorgan yerhinderte. 
Nach Burian bildet sich in ersterLinie an der Reizstelle eineUnterwertigkeit 
aus, die sich sowohl in der Erhóhung der Reizschwelle ais in einer Verlange- 
rung des Refraktarstadiums auBert. Dieselben Zustande entwickeln sich in 
abgeschwachtem Mafie auch in der Zwischenstrecke. Burian konnte neuer
dings einem auf dem Kongrefi geaufierten Bedenken Wedenskys gegeniiber 
zeigen, dafi diese Veranderung der Zwischenstrecke nicht durch elektrotonische 
yon der Reizschwelle ausgehende Wirkungen bedingt ist.

Fiir den Froschneryen fand 1900 Carvallo4), dafi beim gewóhnlichen 
Nerymuskelpraparat sich unter Umstanden Ermiidungserscheinungen nach- 
weisen lassen, die man nicht auf Ermudung des Erfolgsorganes bzw. der End- 
platte beziehen kann. Hielt er namlich das Praparat, Nerv und Muskel, bei 
19° C und reizte fortdauernd den Neryen, so erhielt er eine sich lange hin- 
ziehende Ermiidungskurye, die nun aber bedeutend kiirzer wurde, wenn ein 
Stiick Nery allein zwischen Muskel und Reizstelle gekiihlt wurde. Der Ein
fluB war um so starker, je naher an Nuli das Neryenstiick gehalten wurde. 
Erwarmte er dann dieses Neryenstiick wieder, so konnte bei 19° eine langere 
Ermiidungskurye wahrgenommen werden. Kontrollversuche taten dar, daB 
die Erscheinung nicht durch die Abkiihlung ais solche, sondern nur durch 
Abkiihlung in Verbindung mit freąuenter Reizung erklart werden kann.

Beim Ersticken des Neryen sah zunachst H. v. Baeyer5), genauer noch 
Fróhlich6) Erseheinungen, die von den Autoren ais Ermudung des Neryen 
bezeichnet wurden. Hierbei unterscheidet Fróhlich (vgl. Kap. XII iiber die 
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Wirkung von Narkotika auf den Neryen, S. 942) zwischen dei’ Verlangerung 
des refraktaren Stadiums und der eigentlichen Ermudung, die beide durch die 
Erstickung herbeigefuhrt werden.

Genauere Untersuchungen iiber diese Frage stellte Thórner i) an, der 
gegen die erwahnten Versuche von Caryallo und v. Baeyer in bezug auf 
die Ermudung des Neryen gewisse Einwande erhebt. Es soli sich dabei 
doch um Vorgange im Nervenendorgan handeln kónnen, indem dieses 
durch gerade maximale Erregungen leichter ermiide ais durch iibermaximale. 
Bei seinen eigenen Versuchen wurden die beiden Neryen eines Frosches zu 
einem Versuche yerwandt. Beide Neryen waren zum Teil durch je eine Gas- 
kammer gezogen und befanden sich mit diesem Teile in reinem Stickstoff. 
Der eine dieser Neryen wurde zentral von der Gaskammer (vgl. S. 939) 
dauernd tetanisiert. Es lieB sich dann durch Beobachtung des Aktions
stromes bei Anwendung geeigneter Priifungsreize innerhalb und auBerhalb 
der Kammer feststellen, daB die Erregbarkeit und Leitfahigkeit in der be- 
einfluBten Strecke bedeutend schneller ais bei den ruhenden, nicht tetanisierten 
Neryen herabsinkt.

Bei Neryen in Luft lieB sich auf dieselbe Weise ein Stadium beginnender Er
mudung feststellen, das ais scheinbare Erregbarkeitssteigerung imponiert, indem 
namlich die einzelnen Negatiyitatswellen eine Dehnung des zeitlichen Verlaufes 
zeigen und dadurch am (tragen?) Capillarelektrometer eine Erhohung der maximalen 
elektromotorischen Kraft zeigen (yortauschen?) kónnen. (Vgl. S. 946.)

Der UmBtand, daB Garten auch scheinbar nicht oder wenig ermiidende, 
marklose Neryen fand, und daB es am markhaltigen Neryen so schwer móg
lich ist, eine Ermiidbarkeit uberhaupt darzutun, berechtigt wohl zu dem 
Satze: daB im Neryen, wenn er in normaler Lagę sich befindet, 
praktisch Ermiidungserscheinungen sich nicht geltend machen, 
sowenig wie beim Herzen, das in der Pause hinreichend Zeit zur Erholung 
findet.

Da aber immerhin die marklosen Neryen des Hechtes (und bei einigen vor- 
lauflgen Versuchen scheint mir auch fiir die Verbindungsnerven von Anodonta 
iihnliches der Fali zu sein) solche Ermiidungserscheinungen leichter zeigen, so 
kam Waller auf den Gedanken, es móchte die Markscheide wesentlich fiir die 
rasche Restitution des markhaltigen Nerven sein. (Vgl. 8. 815.)

D. Die positiye Nachschwankung und Treppe.
Hering beobachtete im Gegensatze zur Angabe du Bois-Reymonds, 

„daB die Nadel des Multiplikators nach dem Tetanisieren stets nur mehr 
oder weniger unyollstandig ihren fruheren Stand wieder einnimmt 2)“, ais 
erster, dafi tatsachlich nach Tetanisieren (bei Beobachtung mit dem Galvano- 
meter) die negatiye Schwankung des Neryenstromes yon einer positiyen ge- 
folgt ist3). Hering glaubte, daB gerade die frischen Neryen diese positiye 
Nachschwankung in besonderer Weise zeigen. Der Versuch, auch nach einer 
Einzelreizung die positiye Nachschwankung nachzuweisen, gelang Head4) 

*) Thórner, Verworns Zeitschr f. allgem. Physiol. 8, 530, 1908; ygl. J. Tait, 
Quart. Journ. of exper. Physiol. 1, 79 f., 1908 (w. d. K.) u. Tait u. Gunn, Ebenda 
p. 191. — 2) Unters. iiber tierische Elektrizitat 2, 565, 1849. — 3) Hering, Uber 
positiye Nachschwankung des Neryenstromes nach elektrischer Reizung, Sitzungs- 
berichte d. K. Akad. d. Wiss., 3. Abt., 89, 137 f., 1884. — 4) Head, Pfliigers Arch. 
40, 234, 1887.
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bei Untersuchung mit dem Rheotom nicht. Waller1) wurde bei seinen Be
obachtungen wiederholt auf das Phanomen gefiihrt. Wir werden spater 
(Kap. XII) noch einige Beispiele hierftir sehen. Im Gegensatz zu Hering 
ist er aber der Ansicht, daB frische Neryen die Erscheinung am wenigsten 
zeigen, am starksten „Stale Nerves“, also irgendwie ermiidete oder abgespannte 
Neryen. Da die letzteren bereits wahrend des Tetanisierens nach Waller 
die Erscheinung zeigen sollen, so yermutete Boruttau2) wohl mit Recht, 
Waller sei bei seinen Versuchen durch den iiberwiegenden Anelektronus der 
tetanisierenden Strome wie schon friihere Forscher3) getauscht worden. Fiir 
die eigentliche positiye Nachschwankung nach dem Aufhóren des Tetanisierens 
ist diese Deutung natiirlich nicht móglich, und Garten4) kónnte die Er- 
scheinungen am Hechtolfactorius sowohl bei kurz dauernder tetanischer 
Reizung, namentlich aber auch bei der Einzelreizung beobachten.

*) Waller, Philos. Transact. of the Roy. Soc. of London 188 (Ser. B), 1 f., 
1897. — 2) Boruttau, Pfliigers Arch. 84, 345, 1901; 115, 300f., 1906. — 3) Vgl. 
Hermann, Handb. d. Physiol. 2 (1), 142. — 4) Garten. Beitr. z. Physiol. d. mark
losen Neryen 1903, S. 59; ygl. Biedermann, „Uber das elektromotorische Verhalten 
der Muskelneryen bei galvanischer Reizung", Sitzungsber. d. K. Akad. d. Wiss. zu 
Wien, 93, 56 (3. Abt.), 1886; man sehe auch die Darstellung der Biedermannschen 
Versuche bei Garten, 1. c., S. 7, vgl. S. 79. — 5) Gotch, Text Book of Physiol. 2, 
540 Edinburgh u. London 1900. — ’) DaB ein negatiyer konstanter (Vor- und) 
Nachschlag, der ohne Dekrement die Negatiyitatswelle begleitet, in der diphasischen 
Aktionsstromkurye unerkennbar bleiben kann, erhellt aus der auf S. 883 abgebildeten 
Figur Hermanns (punktierte Linien).

Die Erklarung der Erscheinung ist nicht so einfach. Vor allen Dingen laBt 
sich auch heute noch nicht entscheiden, oh dieselbe auf starkerem Positiywerden 
— was Hering und seine Schiller annehmen — der proximalen Elektrodę, oder 
auf einem starker Negativwerden der distalen beruht. An die letztere Móglichkeit 
denkt namentlich Gotch5). Die Heringsche Auffassung hangt eng mit Herings 
Vorstellung uber Assimilierungs- und Dissimilierungsprozesse zusammen. Die Neryen
stelle, iiber die eine oder mehrere Negatiyitatswellen dahingegangen sind, zeigt 
spater iiberwiegende Assimilierung oder wenigstens yerminderte Dissimilierung (Zu
nahme der Positiyitat). Eine eigentliche Positiyitatswelle hat man dabei (vgl. 
Garten, 1. c., S. 52) kaum anzunehmen, wobei ich es nicht ais ausschlaggebend 
betrachten móchte, daB der Vorgang der positiyen Schwankung wesentlich langere- 
Zeit dauert ais eine einfache Negatiyitatswelle in Anspruch nimmt (3 Sek. gegen- 
iiber 0,3 fiir den Ablauf des Aktionsstromes beim Hechtolfactorius). Am ganz 
frischen Neryen hinterlaBt eine einfache Erregungswelle wohl kaum eine nennens- 
werte Nachwirkung. Beim herausgeschnittenen Neryen ist das sehr leicht der Fali; 
namentlich, wenn tetanische Reizung des Neryen stattflndet, gerat derselbe in einen 
Zustand, der schwacher Narkose ahnlich ist, und die Dehnung des absteigenden 
Schenkels der Aktionsstromkurye werden wir in Kap. XII ais charakteristisch 
hierfiir kennen lernen. Bei doppelter Langsschnittableitung hatte nun die An
nahme, daB eine solche Nachwirkung 6) am langsten an der distalen Elektrodę be
stehen bleibt, wenig Bedenken. Aber auch, wenn die distale Elektrodę am Quer- 
schnitt selbst liegt, ist zu beachten (ygl. 8.896), daB ja hier immer eine Tendenz 
zum Auftreten der zweiten Phase, wenn auch stark abgeschwacht, bestehen bleibt. 
Garten gibt Beispiele einer relativen positiyen Nachschwankung, bei denen der 
Verlauf der positiyen Nachschyyankung der gleiche ist, wie in den iibrigen Fallen 
nach einer tetanischen Reizung und nur der urspriingliche Stand des Meniskus 
seines Capillarelektrometers nicht erreicht wird. Kurz, man kann der Meinung 
sein, daB die positiye Schwankung nur dann vorkommt, wenn der Demarkations
strom nicht mehr seinen yollen Normalwert hat, und Negatiyitatswellen dem- 
entsprecbend bis an die zweite Elektrodę hindringen konnen. Es scheint mir daher 
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his jetzt nicht erwiesen, daB die positiven Nachschwankungen durch Veranderungen 
lediglich der proximalen Elektrodę hedingt sind. Ware das Letztere aher dargetau, 
so ware immer noch nicht gezeigt, daB ein dem Negatiywerden entgegengesetztes 
Geschehen hier Platz greifen muB. Wir wissen nicht, ob die negatiye Nachwirkung 
nicht einen dauernden Riickstand hinterlassen kann, der tonischen Kontraktion der 
Muskeln entsprechend, und ob die Positiyitat nicht im einfachen yoriibergehenden 
Nachlassen eines solchen von friiherer Reizung her bestehenden Neryentonus be
stehen konnte').

Im AnschluB an die positive Nachschwankung sei noch des Phanomens 
der Treppe kurz Erwahnung getan. Die hesten Beispiele dafiir hat auch 
Garten2) geliefert. Das Phanomen besteht darin, daB durch Tetanisierung 
die erzielbaren Ausschlage am Galyanometer und Capillarelektrometer wachsen 
kónnen. Es ist bisher nicht iiber jeden Zweifel sicher gestellt, daB die maxi- 
male, elektromotorische Kraft ebenfalls zunimmt (also der Gipfel der Aktions- 
stromkurye), da genau analysierte Aktionsstromwellen bei Einzelreizung noch 
nicht vorliegen 3).

Mit der Erscheinung der Treppe yielleicht nahe yerwandt ist die Erhóhung 
der Anspruchsfahigkeit durch yorhergehende Reizung. So sah Garten (1. c., S. 61) 
die unwirksamen SchlieBungsschlage bei Reizung mit abwechselnd gerichteten In- 
duktionsschlagen wirksam werden.

Das der Treppe entgegengesetzte Phanomen, die Abnahme, laBt sich naturlich 
leichter beobachten, und steht in 'engem Zusammenhang mit der im vorigen Ab. 
schnitt diskutierten Frage der Ermiidbarkeit des Neryen. (Man sehe die dort an- 
gegebene Literatur!)

VIII. Die Erseheinungen ani Kernleiter, speziell 
am Idealkernleiter.

Matteucci4) machte die Beobachtung, daB angefeuchtete iibersponnene 
Drahte gewisse Erseheinungen zeigten, wie sie ahnlich auch im Neryen auf
treten. Leitet man einem solchen umsponnenen Draht einen Strom zu, 

etwa an den Punkten a und b, so kann man yon 
den Punkten c und d einen zweiten zum Galyano
meter ableiten (Fig. 169), obschon es nicht móg
lich ist, irgend eine Einwirkung auf das Galyano
meter zu erhalten, wenn es sich auch entweder 
um einen Draht allein oder um einen homogenen 
feuchten Leiter handelt. Denkt man sich den 

abgeleiteten Strom in dem Draht erganzt, so wie die Fig. 169 es zwischen 
c und d zeigt, so ist dieser Teil stets gleichgerichtet dem zugeleiteten polari- 
sierenden Strom. Matteucci behauptet eine innere Verwandtschaft dieser 

Schema eines einfachen 
Kernleiterversuches.

') Vgl. ubrigens Garten, 1. c., S. 87 u. 88. — 2) Derselbe, 1. c., S. 58 bis 59. 
— 3) Man vgl. namentlich Fróhlich, Das Prinzip der scheinbaren Erregbarkeits- 
steigerung, Zeitschr. f. allg. Physiol. 9, Sammelref. (vgl. S. 946). — ‘) Matteucci, 
Sur le pouyoir electromoteur secondair des nerfs et son application a 1’ćlectro- 
physiologie, Compt. rend. 56, 760, 1863. Fernere Abhandlungen desselben iiber diesen 
Gegenstand in den Compt. rend. 65, 151 f., 884 bis 886, 1867; 66, 580, 1868; und 
Ann. de chim. et de physiąue 12, 97 u. 104, 1867; 14, 150 u. 366, 1868. Man sehe ferner: 
Proc. Roy. Soc. 16, 259, London 1868. Bezuglich Cantoni, Eccher, Mole- 
schott sehe man Hermann, Pfliigers Arch. 5, 265 u. 266, 1872; man sehe auch 
Schiff, Zeitschr. f. Biol. 8, 91, 1872.
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so zu beobachtenden elektrischen Erscheinungen mit den Vorgangen am 
Neryen, und insofern ist er ais der wahre Vater aller sogenannten Kernleiter- 
theorien zu betrachten. Doch ist sich Matteucci nicht iiber den inneren 
Mechanismus der Erscheinung so yollkommen klar geworden wie spaterhin 
F. W. Kohlrausch und namentlich Hermann1). Der letztere hat sich dann 
eingehender damit beschaftigt und eine groBe Reihe von Versuchen zur Theorie 
der Kernleiter, wie er die Kombination nannte, geliefert. An Stelle der um- 
sponnenen Drahte Matteuccis diente ihm die folgende Einrichtung zur Dar- 
stellung der Hauptphanomene:

*) Hermann, Pfliigers Arch. 5, 264 u.f., 1872; vgl. Ebenda 6, 312, 1872; 7, 
301, 1873. — 2) Grunhagen, Ebenda 35, 527, 1885.

Eine Glasróhre ist mit einer Reihe nach oben bzw. unten gerichteter An- 
satze yerbunden. Durch die Glasróhre ist ein sehr diinner Platindraht ge- 
zogen, das Lumen der Glasróhre ist bei der einfachsten Anordnung mit 
Zinksulfatlósung gefiillt, und in den Ansatzen finden sich entweder ein-

Kernleitermodell nach Hermann.

gehangt oder auch bei nach unten gerichteten Ansatzen mit durchbohrten 
Stopfen eingesetzte Stabe aus amalgamiertem Zink, mittels dereń die Ab- 
leitung zum Galyanometer erfolgen kann. (Fig. 170.) In dieser einfachsten 
Form laBt sich zunachst die Fundamentalerscheinung auf das prachtigste 
demonstrieren, stets im Sinne des eben ausgesprochenen Gesetzes. Jede Unter
brechung des Kerndrahtes (bei C) hat auch das Ausbleiben der abgeleiteten 
Strome zur Folgę, desgleichen aber auch eine jede yollstandige Unterbrechung 
der Hulle (bei />). Beide miissen kontinuierlich ineinander gehen oder wenigstens 
Verbindung miteinander haben. Ersetzt man den Platindraht durch einen amal- 
gamierten Zinkdraht, wahrend die Fliissigkeit Zinksulfat ist, so werden die 
Erscheinungen praktisch gleich Nuli. Nur bei sehr groBen Stromstarken2) 
erhalt man auch hier dem Yerhalten des gewóhnlichen Kernleiters analoge 
Erscheinungen, die aber yielleicht nur yon einem Rest Polarisierbarkeit her- 
riihren. Ist dei- Kernleiter begrenzt, so findet sich eine gewisse Art yon 
Spiegelung. Die mathematische Entwickelung fiir den zylindrischen Kern- 
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leiter, soweit sie ruhende Zustande betrifft, ist von E. H. Weber1) gegeben 
worden, doch ist sie zu kompliziert, ais daB hier naher auf dieselbe ein
gegangen werden kónnte.

*) H. Weber, Borchards Journ. f. Mathematik 76, 1, 1872. — 2) Uber einen 
allgemeinen Weg, Kernleiterprobleme exakt zu lósen, Zeitsehr. f. Biol. 41, 304, 1901; 
im iibrigen vgl. man: Zum Kernleiterproblem, Ebenda 37, 550, 1899; Zum Kern- 
leiterproblem, Sitzungsber. d. Ges. f. Morphol. u. Physiol. in Miinchen, Heft 1, 1899; 
Uber Wellen und Pseudowellen, Zeitsehr. f. Biol. 40, 393, 1900; Uber die Vor- 
gange am begrenzten Idealkernleiter, Ebenda 40, 477, 1900; Experimentelle Unter
suchungen am Kernleiter, Sitzungsber. d. Ges. f. Morphol. u. Physiol. in Miinchen, 
Heft 1, 1900. — 3) Handb. d. Physiol. 2 (1), 195. — 4) Auch nicht Pflugers Arch. 
71, 284f., namentlich 289, 1898. — 5) Hoorweg, Pflugers Arch. 71, 128 bis 157, 1898.

Fiir zeitliche Yeranderungen habe ich2) spater den Weg gezeigt, auf 
dem man zu einer vollstandigen Lósung gelangen kann. Bei der Weberschen 
Ableitung sowohl, wie auch bei der meinigen liegt die Komplikation darin, 
daB auch die Dicke des Kernleiters beriicksichtigt wird. — Viel einfacher 
gestalten sich die Verhaltnisse, wenn man innerhalb eines QuerBchnittes 
sowohl in der Hiille fiir sich wie im Kern fiir sich das Potential „konstant11 
annimmt. Man wird dann glatt auf die Warmegleichung gefiihrt.

Schon Hermann8) hat in seinem Handbueh bemerkt, daB man bestenfalls 
zu einer der Warmegleichung „analogen11 Gleichung kommt. Ich habe lange Zeit 
dieses Wort „analog" in dem Sinne aufgefaBt, ais ob Hermann damit nur sagen 
wolle, der allgemeine Charakter der Erscheinung entspreche ganz ungefahr der 
Warmegleichung. Wie aus den spateren Mitteilungen Hermanns ersiehtlich ist, 
meint derselbe aber unter einer Gleichung, die der Warmegleichung analog ist, 
eine solche, die nach meiner Ausdrucksweise mit ihr identisch sein wiirde, indem 
nur die Bedeutung der Buchstaben geandert ist. Ich hatte daher, solange ich 
mich nicht selbst mit dem Problem beschaftigt habe, nicht geglaubt, daB die 
Vorgange am Kernleiter in erster Annaherung geradezu zur Warmegleichung fiihren, 
und wurde in dem Glauben bestSrkt, da Hermann4) vor mir niemals eine 
formelle Ableitung der Kernleitergleichung gab. Auf Hoorwegs5) gliicklichen 
Vergleich mit dem Kabel komme ich unten noch zu sprechen. Ich kannte den- 
selben nicht, ais ich selbst mich mit dem Problem beschaftigte und nun in der 
Tat glatt zur Warmegleichung gefiihrt wurde. Erst nachdem ich alle Hauptresultate, 
schon gefunden hatte, nahm ich von Hoorwegs Abhandlung Kenntnis und 
nannte ihn dann natiirlich an der Spitze meiner diesbeziiglichen Mitteilungen. Die 
Erfassung der echten Pseudowelle mit ihrer zweiten Phase ist ubrigens Hoorweg 
nicht gelungen. Sein diesbeziiglicher Versuch ist mathematisch unrichtig.

Indem fiir nahere mathematische Ableitungen auf die zitierte Original- 
literatur hingewiesen werden muB, beschranke ich mich hier auf die Dar- 
legung der gewonnenen Resultate.

Wir nehmen an, es sei an einem sehr langen Kernleiter in der Mitte 
eine kleine Stelle anodisch oder kathodisch polarisiert worden. Man kann 
das annahernd in der Art verwirklichen, daB man den Kerndraht mit dem 
einen Pol der sekundaren Spirale eines Induktionsapparates verbindet und 
die Hiille mit dem anderen. Durch den Induktionsschlag wird dann eine 
Polarisation der yerlangten Art erzeugt. Man kann die Frage aufwerfen: 
Nach welchen Gesetzen verbreitet sich diese Polarisation? — Es ist zunachst 
klar, daB von der polarisierten Stelle kleine Strómchen ausgehen miissen, die 
die Nachbarstelle nach einiger Zeit ahnlich polarisiert haben, wahrend der 
Polarisationszustand der urspriinglichen Stelle abnimmt. Von den neu polari- 



Warmeleitungsphanomene und Idealkernleiter. 907
sierten Stellen gehen ebenfalls wieder solche Strómchen aus, und man erkennt 
ohne weiteres, daB die urspriinglich dem Kerndraht mitgeteilte polarisatorische 
Ladung notwendig die Tendenz haben muB, sich langs des Kerndrahtes zu yer- 
breiten. — Unter gewissen Vereinfachungen der Voraussetzungen —- wie man sie 
bei derartigen Problemen immer machen muB — kann man also sagen, daB 
nach obigem diese Ausbreitung analog der Ausbreitung der Warme in einem 
zylindrischen Stabe stattfindet. Ware die Polarisierbarkeit des Platindrahtes eine 
móglichst yollkommene, wiirde dieselbe z. B. Stromfaden — die in den Kern 
einzutreten oder aus ihm auszutreten die Tendenz haben — yollkommen zu 
annullieren yermógen (strenger mathematisch formuliert: wiirde die sogenannte 
Polarisationsgeschwindigkeit, d. h. die Anderung der PolarisationsgróBe mit 
der Zeit, nur einfach proportional sein der Dichte des die polarisierende 
Trennungsflache durchsetzenden Stromes), so wiirde sich die Ausbreitung 
der mitgeteilten Polarisation in diesem Kernleiter so yerhalten wie die Aus
breitung der Warme eines an einer einzigen Stelle erwarmten Stabes, der 
von einer fiir Warme absolut undurchlassigen Hiille umgeben ist. In Wirklich- 
keit ist aber die Polarisierbarkeit des Kernes keine vollkommene. Aber auch 
jetzt besteht in erster Anniiherung noch die Analogie mit der Verbreitung 
der Warme in einem zylindrischen Stabe. Nur ist dieser Stab jetzt nicht 
mehr yon einer schiitzenden, absolut fiir Warme undurchlassigen Hiille um
geben, sondern er verliert Warme an die aufiere Umgebung. Der Unterschied 
in den beiden Fallen ist yollkommen klar. Im Falle der fiir Warme absolut un
durchlassigen Hiille yerteilt sich diese Warme am SchluB, nach unendlich 
langer Zeit, lediglich gleichmaBig iiber den ganzen Stab. Im Falle der 
Warmeausstrahlung nach auBen ist nach hinreichend langer Zeit der Stab 
iiberall wieder auf der Anfangstemperatur, die wir willkurlich gleich Nuli 
angeben kónnen, d. h. er hat die Temperatur der Umgebung angenommen. 
Bei einem idealen Kernleiter ohne Depolarisation wiirde die einmal mit
geteilte Ladung unyerwiistlich sein. Sie wiirde nur nicht mehr nach geniigend 
langer Zeit auf eine einzige Stelle beschrankt sein, sondern sich gleich
maBig iiber den Kern ausgedehnt haben. Beim idealen Kernleiter mit De
polarisation geht diese einmal mitgeteilte Ladung schliefilich yollstandig yer
loren. Die Analogie zwischen den Warmeleitungsphanomenen und' den 
Erseheinungen an den beiden Arten der Idealkernleiter ist eine so yollstandige, 
dafi man sich auf das leichteste iiber gewisse Fragen Rechenschaft geben kann, 
wofern man sich nur an die Verhaltnisse bei der Warmeleitung erinnert. — 
So ist klar, dafi, wenn man einen Stab ausschlieBlich an einer Stelle, und zwar 
in der Mitte erwarmt hat, bis zum Schlufi diese Stelle auch die hóchste Tem
peratur zeigen wird. Es ist ganz unmbglich, dafi der Ort der hóchsten 
Temperatur wandert. Etwas wie eine „ Welle “ im strengen Sinne des Wortes 
ist bei dem Ausgleich des auf diese Weise nur einsinnig polarisierten Kern- 
leiters nicht denkbar. Betrachten wir aber eine Stelle, die von der urspriing- 
lich erwarmten Mitte um ein kleines Stiick entfernt liegt, so hat sie im 
Anfang die Temperatur Nuli, am Schlufi zwar nicht die Temperatur Nuli, 
aber — da die Warme der einen Stelle sich iiber den ganzen Stab schliefilich 
gleichmaBig yerteilen muB — so hat sie in spaterer Zeit jedenfalls nur einen 
sehi- kleinen Wert. Dazwischen wird sie aber offenbar yon der nahegelegenen 
urspriinglich erwarmten Mitte einmal merklich erwarmt werden. Es wird 
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also unsere Stelle nahe der Mitte im Moment der Erwarmung der Mitte noch 
keine Temperatursteigerung verraten, wenn man den Umstand beriicksichtigt, 
dafi alle unsere MeBinstrumente erst von einer gewissen Schwelle an reagieren. 
Nach einiger Zeit wird aber ihre Warme zunehmen, ein Maximum erreichen 
und dann wieder abnehmen, und zwar ist leicht einzusehen, daB dieses Maxi- 
mum um so spater erreicht wird, je weiter yon der Mitte der Punkt entfernt 
ist. Es findet also zwar nicht ein Wandern eines órtlichen Erwarmungs- 
maximums, wohl aber ein Wandern eines zeitlichen Maximums der Erwarmung 
statt, Zustande, wie sie sich ahnlich ergeben wurden, wenn eine dekremen- 
tielle Welle existierte.

Genau so wie beim erwarmten Stabe die Warmemenge sich yerteilt, so 
wandert beim Idealkernleiter mit oder ohne Depolarisation die urspriinglich 
ihm mitgeteilte polarisatorische Ladung.

Einen zweiten interessanten Fali erhalten wir aus unserem Vergleich 
dann, wenn wir an einer Stelle des Stabes datur sorgen, dafi die Temperatur 
konstant erhalten wird. Ist der Stab von einer adiabatischen Hulle umgeben, 
so nimmt er schlieBlich die Temperatur der einen Stelle yollstandig an. Auf 
den Kernleiter ohne Depolarisation bezogen will das heifien: Leitet man 
durch Kerndraht und Hulle einer Stelle einen konstanten Strom zu, so wird 
der ganze Kerndraht einseitig polarisiert, und zwar an allen Punkten in 
gleicher Starkę. Es ist klar, dafi man yon einem solchen Idealkernleiter ohne 
Depolarisation extrapolar — im Falle des Gleichgewichts — einen Strom 
nicht wird ableiten kónnen, da die Punkte des Kerns in gleicher Weise elek
tromotorisch wirksam sind. Ist aber unser Warmestab von einer undurch- 
lassigen Hulle nicht umgeben, so bleibt die Zuleitungsstelle der Warme ad 
maximum erwarmt. Von da ab aber fallt die Temperatur des Stabes all
mahlich (genauer in einer Exponentialkurve) ab. Ganz analog fallt der 
Polarisationszustand beim Idealkernleiter mit Depolarisation bei Zuleitung 
eines konstanten Stromes zum Kern einerseits und zum Punkte der Hulle 
andererseits allmahlich ab, und wir bekommen jetzt ableitbare Strome.

Man kann in der Analogie noch weiter gehen. Man kann bei einem Stab 
eine Stelle nahe der Mitte dauernd auf -j- t erwarmen und eine ihr sym- 
metrisch gelegene dauernd auf — t abkiihlen und die Temperaturyerhaltnisse, 
die sich dann im Stab entwickeln, z. B. mit Warme durchlassiger Hulle, ent
sprechen yollkommen den Verhaltnissen, die ein Idealkernleiter mit Depolari
sation zeigen wiirde bei der Zuleitung eines Stromes zu zwei Punkten seiner 
Hulle. Extrapolar miissen sich, wie eine kleine Uberlegung zeigt, Strome 
ableiten lassen, die im Kern dem polarisierenden Strom gleichgerichtet sind. 
Wenn man an einer yon zwei zur Mitte symmetrischen Stellen unserem 
Warmestab — und zwar betrachten wir nur der Einfachheit halber den mit 
absoluter Warmehiille umgebenen — eine gewisse Warmemenge mitteilt und 
an der anderen Stelle eine ebenso grofie entzieht, so kann man sich yon dem 
zeitlichen Verlauf des An- und Abklingens der Temperatur im Stab yoll
kommen befriedigend Rechenschaft geben, wenn man fiir jede Stelle geBondert 
die Verbreitung der Temperaturen so konstruiert und die erhaltenen Resul
tate in jedem Moment algebraisch summiert. Wahrend nun aber bei einer 
einzelnen Stelle am unendlich lang gedachten Stabe die urspriinglich 
erwarmte oder abgekiihlte Stelle stets und zu jeder Zeit das Maximum der 
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Erwarmung oder Abkiihlung zeigen muli, ist dies infolge der Superposition 
der beiden entgegengesetzten Zustande geandert. Sobald zwei entgegen- 
gesetzt temperierte Stellen am Stab in Betracht kommen, findet ein órtliches 
Wandern des Temperaturmaximums bzw. -minimums statt. Dabei muli dieses 
Maximum selbst bei der Wanderung notwendig fortwahrend kleiner werden. 
In unserem betrachteten Falle wandern Maximum und Minimum von der 
Mitte weg. Aber abgesehen von dem naturnotwendigen Dekrement ist auch 
wichtig zu bemerken, dafi die Wanderung mit abnehmender Geschwindigkeit 
stattfindet. Die Wanderung, um die es sich hier handelt, verdient nicht den 
Namen „Welle11. Sie ist besser ais Pseudowelle zu bezeichnen. — Genau so 
nun, wie es in dem betrachteten Falle eine Pseudowelle des Maximums der 
Erwarmung bzw. der Abkiihlung gibt, so gibt es bei dem Idealkernleiter eine 
Pseudowelle der positiyen und negatiyen Polarisation.

Man kann die Ahnlichkeit in der Analogie zwischen unserem erwarmten 
Stabe und dem Idealkernleiter noch weiter treiben, wenn man sich an passenden 
zwei Stellen des Stabes die Spitzen zweier Thermoelemente angelegt denkt. Die 
Beriihrungsflache der Lbtstelle mit dem Stabe sei so klein gedacht, daB eine merk- 
liche Stórung des Verlaufes der Warmebewegung im Stabe dadurch nicht herbei- 
gef iihrt wird. Verbindet man dann die beiden Thermoelemente mit einem geeigneten 
Galyanometer, so bekommt man im Prinzip .dieselben Ausschlage, wie man sie auch 
von einem Idealkernleiter mit oder ohne Depolarisation erhalten wiirde. Man 
wiirde im stationaren Zustande sowohl eine konstantę — den elektrotonischen Er- 
scheinungen analoge — dauernde Ableitung der Galyanometernadel, der Saite im 
Saitengalvanometer, der Saite im Saitenelektrometer usw. erhalten ais auch bei Er
zeugung der echten Warmepseudowelle eine erste und zweite Phase.

Wenn man beriicksichtigt, dafi zur Ermoglichung der Berechnung gewisse 
Vereinfachungen der Voraussetzungen gemacht werden miissen, daB die Polarisation 
in Wirklichkeit die einfachen Gesetze nicht genau befolgt, die bei der Entwickelung 
der Kernleitergleichung angenommen werden, so kann man ruhig sagen, die bisher 
an Kernleitern beobachteten Tatsachen sind in yollkommener Ubereinstimmung 
mit der Theorie sowohl im stationaren Zustand ais auch bei der Beobachtung des 
zeitlichen Ablaufes nach Zufuhr kurzdauernder StromstoBe zum Kernleiter. 
Namentlich die von Hermann und Samways beobachteten und jahrelang von 
Hermann selbst fiir wellenfórmige Fortpflanzungen der Polarisation am Kern
leiter gehaltenen Erseheinungen stimmen geniigend genau mit dem iiberein, was die 
Theorie yorhersehen laBt1). Wahre Wellenerscheinungen, das muB ich mit Riicksicht 
auf das Folgende heryorheben, sind an einfachen Kernleitern bisher noch nicht 
beobachtet worden. Es kommt dies daher, daB die Selbstinduktion an den bisher 
konstruierten Kernleitern ohne merkliehen EinfluB auf den Ablauf der Erseheinungen 
ist. Ware dies der Fali, dann wiirde allerdings die einfache Pseudowelle des ge- 
wbhnlichen Kernleiters, wie namentlich die Erfahrungen am Pu pin sehen Kabel 
zeigen, einen Verlauf nehuien, der sie echten Wellen nahern wiirde.

Kiinstlich kann man kernleiterahnliche Gebilde konstruieren, die Ahnliches 
leisten, aber — das muB ich Hermann gegeniiber betonen — fiir den Matteucci- 
schen Kernleiter in seinen bisher konstruierten Formen kommt fiir die Beurteilung 
der Haupterscheinung die Selbstinduktion nicht in Betracht. (Vgl. S. 930.)

Anstatt die Kernleitererseheinungen mit der Warme zu yergleichen, kann 
man sie natiirlich in Parallele stellen mit allen Yorgangen, die die Warme
gleichung befolgen. Da sind z. B. die Diffusionserscheinungen, und in diesem 
Sinne kónnte man die AuCerungMatteuccis: die Kernleiteryorgange beruhten 
auf Diffussion der elektrolytischen Produkte, auch heute noch yerteidigen. Am

*) Hermann u. Samways, Pflugers Arch. 35, 1 bis 26, 1885. Dasselbe gilt 
von Boruttaus Yersuchen, soweit sie den Kernleiter betreffen (vgl. S. 927). 
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weitgehendsten ist die Analogie mit dem Kabel, das sich kondensatorisch 
ebenso zu laden vermag wie der gewóhnliche Platindrahtkernleiter polari- 
satorisch. Wahrend der letztere Verluste der polarisatorischen Ladung durch 
freiwillige Depolarisation erleidet, findet am Kabel Verlust der Ladung durch 
mangelhafte Isolation statt. Im Iibrigen aber yerhalten sich polarisatorische 
und kondensatorische Ladungen mathematisch ziemlich gleich, und man kann 
daher sagen: die Kernleitergleichung sei die Kabelgleichung (Hoorweg). 
Es unterliegt auch keinetn Zweifel, dafi, wenn man Kabel von geniigend 
hoher Kapazitat konstruieren konnte, sie sich in allen wesentlichen Punkten 
yerhalten wiirden wie der Platindrahtkernleiter in Zinksulfatlósung.

Von den Eigenschaften der Kabel sei hier noch an die folgende eigens 
erinnert: Wenn man das eine Ende eines transatlantischen Kabels mit einer 
konstanten Batterie yerbindet, so ist durchaus nicht schon unmittelbar oder 
in jener kurzeń Zeit, die der Fortpflanzung elektrischer Wellen entsprechen 
wiirde, auch an dem anderen Ende das Maximum des Effektes merklich. Es 
dauert yielmehr ansehnliche Bruchteile einer Sekunde — unter Umstanden 
sogar mehr wie eine solche — bis das Maximum der Wirkung am anderen 
Kabelende eintritt. Aus dem Vorhergesagten ergibt sich schon, dafi der 
Kernleiter sich durchaus analog verha.lt.

Aus dem oben erwahnten Umstande, dafi die Voraussetzungen der Theorie 
nicht streng richtig sind, erklart es sich, dafi eine Reihe von Erscheinungen 
von der Theorie abweichen, wenn im grofien und ganzen auch die Warme- 
gleichung gilt. Am meisten macht sich geltend, daC fiir die positiyen Polari- 
sationen und fiir die negatiyen gewissermafien andere Konstanten gelten, 
wahrend der Idealkernleiter strenge Symmetrie fiir Anodę und Kathode ver- 
langt, ebenso natiirlich das Kabel. Dadurch werden die Erscheinungen, die 
auftreten, ungefahr so —- allerdings in sehr grober Annaherung —, wie sie 
sich analog bei einem erwarmten Stabe yerhalten wurden, der aus zwei 
Halften von yerschiedenem Leitungsyermógen oder auch yerschiedenem Quer- 
schnitt und yerschiedenen aufieren Ableitungsbedingungen fiir die Warme be- 
stande. In bezug auf den Kernleiter ergibt sich dann folgendes: Die an- 
elektrotonischen und die katelektrotonischen Erscheinungen sind nicht gleich. 
Bald iiberwiegen die einen, bald die anderen ableitbaren Strome. Hermann 
hat mehrere Beispiele solcher asymmetrischer Kernleiter angegeben. Der 
Platindrahtkernleiter in Zinksulfatlósung ist ubrigens nahezu symmetrisch in 
bezug auf anodische und kathodische Veranderungen. Zu beachten ist, dafi 
gewisse Erscheinungen am Neryen — eben die sogenannten elektrotonischen 
— sich ahnlich yerhalten wie an solchen asymmetrischen Kernleitern.

Die bisher betrachteten Kernleiter sind aus einem Metali und einer 
Elektrolytlósung zusammengesetzt. Es miissen aber, wie aus dei- Analogie 
mit dem Kabel heiworgeht, sich Kernleiter nur aus Elektrolytlósungen bzw. 
Nichleitern, ohne Metali herstellen lassen, bei denen es sich nicht um polari
satorische, sondern um kondensatorische Ladungen handelt. (Vgl. 918.) Man 
braucht sich ja nur yorzustellen, dafi drei Schichten konzentrisch miteinander 
yerbunden sind, yon denen die innere und die auBere relatiy gut leiten, 
wahrend die Mittelschicht groBen Widerstand darbietet. Um solche drei- 
schichtige Kernleiter handelt es sich yielleicht in den getrockneten und 
wieder angefeuchteten Graserhalmen und Krebsfufien, auf die Hering und 

verha.lt
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Biedermann1) aufmerksam machen. Sie bezeichnen Griinhagen ais jenen, 
auf den diese Art Kernleiter zurtickzufiihren ware. Urspriinglich Bchwebte 
aber Griinhagen 2) ein zweischichtigerKernleiter vor, mit schlechter leitendem 
und spater besser leitendem Kern. Ein solches Gebilde aus zwei Elektrolyt- 
losungen (ohne Polarisierbarkeit derselben gegeneinander) gibt zwar fiir die 
konstantę Durchstromung zu kernleitermaBigen Erseheinungen Veranlassung, 
die dabei abzuleitenden Strome brauchen aber weder zum Entstehen noch 
zum Verschwinden eine fiir unsere Hilfsmittel meBbare Zeit. Ferner ist bei 
solcher Kombination das Potential innerhalb eines Querschnittes der Hiille 
durchaus nicht ais konstant anzusehen, wie es bei einem echten Kernleiter in 
erster Anniiherung geschehen darf. Es ist dieser altere Griinhagensche 
Kernleiter einfach der schon von Riema n n behandelte Teil der Stromverteilung 
in zwei konzentrischen, nicht homogenen Zylindern. Erst spater hat Griin
hagen in klarer Weise drei Schichten zur Erklarung der kernleitermaBigen 
Erseheinungen herangezogen. Er betrachtet dabei die einzelnen Ranvier- 
schen Segmente der Markscheide des Nerven ais Mittelschicht3).

Bei so dicker Schicht wiirde iibrigens die Geschwindigkeit, mit weleher 
der Elektrotonus sich etabliert bzw. verschwindet, praktisch ebenfalls un- 
endlich groB sein.

Kernleiter mit Hilfe von Elektrolytlosungen zu konstruieren, die auf Polari
sation dieser Elektrolytlosungen gegeneinander beruhen, ist erst Sosnowski4) 
im AnschluB an gewisse Versuche des Verfassers gelungen, indem er Pikrinsaure 
in Nitrobenzol ais Kern und Zinksulfatlósung ais Hiille verwandte (vgl. S. 915)6).

IX. Die Polarisierbarkeit tierischer Teile, speziell des Nerven.
A. Historisches und Allgemeines.

Schon im Jahre 1834 hat Peltier6) beobachtet, daB, wenn man tierischen 
Teilen einen konstanten Strom zufiihrt und sie nachher mit einem Galvano-

*) Biedermann, Elektrophysiologie, S. 704; vgl. Hering, Lotos 9, 65, Prag 
1888, Anin.; Garten, Physiol. d. marklosen Nerven, S. 8. — 2) Griinhagen, Zeit- 
schrift f. rat. Med. 31, 38, 1868; 33, 256 u. 36, 132, 1869; Berliner klin. Wochen- 
schrift 1869, Nr. 33; 1871, Nr. 4; Pfliigers Arch. 8, 519, 1874; Die elektromotorischen 
Krafte lebender Gewebe, Berlin 1873, Pfliigers Arch. 30, 486, 1883; Funke-Griin- 
hagen, Lehrb. d. Physiol., 7. Aufl., 1885; Theorie des Elektrotonus, S. 552; vgl. du 
Bois-Reymond', Unters. 2 (1), 348; Goldzieher, Pfliigers Arch. 3, 240, 1870; 
Valentin, Ebenda 1, 578, 1868; Hermann, Unters. z. Physiol. d. Muskeln u. 
Nerven, 3. Heft. S. 33, 1868; Pfliigers Arch. 6, 336 f., 1872; 9, 34, 1874; Handb. 2 
(1), 181; Pfliigers Arch. 30, 486, 1883; vgl. Weber, Uber stationare Strómung der 
Elektrizitat in Zylindern, Borchards Journ. 76, 1, spez. 13; in derselben Abhandlung 
von Weber ist auch die exakte Lósung des dreischichtigen Griinhagenschen 
Kernleiters fiir stationare Zustande enthalten, dessen annahernde Lósung sich auch 
einfach aus der Kabelgleichung ableiten laBt. — s) Lehrb., 1. c., S. 558. —- 4) Sos
nowski, Sprawozdania Towarz. Nauk. Warsz. Rock. 1, Zeszyt 1—2; derselbe Autor 
hat auch Kernleiter ohne Elektrolyte (aus Graphit und Metali zusammengesetzt) 
angewandt; vgl. ferner Zentralbl. f. Physiol. 19, 33, 234 u. 235, 1905. — 5) Von 
anderen Beitragen zum Kernleiter sehe man: Biirker, Pfliigers Arch. 91, 373, 1902; 
102, 251, 1904; Derselbe, Zeitschr. f. biol. Techn. u. Math. 1, 148, 1908; Radzi
kowski, Arch. des scienc. phys. et nat. (4) 4, 492, 1897; Travaux de 1’instit. Solvay 
3, 1, Bruxelles 1899; Arch. intern, de physiol. 2, 59—63, 1904. — 6) LTnstitut 2, 
Nr. 84, p. 410, 1834.



912 Polarisierbarkeit tierischer Teile, spez. des Nerven. Historisches.

meter yerbindet, dieselben einen Strom erkennen lassen, welcher der urspriing- 
lichen Richtung des polarisierenden Stromes entgegengesetzt ist, wie dies schon 
vorher yon der Ritterschen Ladungssaule bekannt war. Peltier glaubte 
irrtumlich, dafi diese Polarisation nur da stattfande, wo die GliedmaBen die 
Fliissigkeit beriihrten, und dafi sie in ahnlicher Weise wie bei Metallen bedingt 
sei durch eine Ansammlung von Gasen an der Oberflache der GliedmaBen.

du Bois-Reymond1) bestatigte die tatsachlichen Angaben Peltiers, 
fand aber ferner, daB auch die Teile, die nicht mit den zuleitenden Fltissig- 
keiten in Beriihrung waren, eine dem durchgeleiteten Strome entgegengesetzte 
Wirksamkeit zeigten. Es ergab sich bei diesen ersten Versuchen du Bois- 
Reymonds2), daB das Sieden die innere Polarisierbarkeit ganzer GliedmaBen 
nicht vernichtet. Spater leugnete du Bois-Reymond3), daB hieran die 
Muskeln beteiligt seien, und glaubte, daB dereń Polarisierbarkeit durch Kochen 
yernichtet wiirde. SchlieBlich4) jedoch betonte er in einer Polemik gegen 
Hering6) sehr energisch, daB auch gekochte Muskeln, trotz eine ganze 
Minutę langen Siedens, innerlich polarisierbar seien.

Wofern man diesen Umstand so deutet, daB eine wrahrend des Lebens 
bestehende Eigenschaft durch das Kochen nieht vernichtet wird, konnte man 
daraus schlieBen, daB die in Frage stehende Polarisierbarkeit, zunachst der 
Muskeln, mit dem Lebenszustand nicht notwendig yerkniipft ist.

Nicht nur gekochte Muskeln, sondern auch in Formalinlósung konser- 
yierte Muskeln und Neryen behalten die Eigenschaft der inneren Polarisier
barkeit. wie es scheint, unbegrenzte Zeit bei. Dieselbe ist ferner insofern den 
Muskeln und Neryen nicht eigentumlich, ais sie auch an sonstigem, unzweifel- 
haft totem Materiał, ja sogar auch unter Umstanden an anorganischem, 
nicht metallischem Materiał in groBem Umfange beobachtet wird.

Soweit wir die „innere11 Polarisierbarkeit bisher ins Auge gefaBt haben, 
ist sie rein gegensinnig, d. h. die nach Aufhdren eines polarisierbaren Stromes 
abgeleiteten Strome haben eine entgegengesetzte Richtung.

Ferner liefert jeder durchstrómte Teil eine Komponento dazu.
Von dieser inneren Polarisation ist eine sogenannte auBere Polarisation 

nach du Bois-Reymond6) zu trennen, die auf der Entwickelung eines 
Potentialsprunges an der Zuleitungsstelle des Stromes zu dem betreffenden 
Organ oder Materiał beruht. Ist das Materiał, dessen Polarisation untersucht 
werden soli, innerlich polarisierbar, so laBt sich die auBere Polarisation da
durch ausschalten, daB man der Substanz die Form eines H gibt, durch ab 
zuleitet und durch cd ableitet, etwa wie folgt:

Hier kann nur innere Polarisation gefunden werden. Wo eine solche 
H-fórmige Anordnung nicht móglich ist, ist die Entscheidung der Frage, ob

’) Unters. 1, 377 u. 2, 2, 379. — s) Ebenda 1, 377 u. 2, 377, 2. Abt. — “) du 
Bois-Reymond, Uber sekundare elektromotor. Erscheinungen an Muskeln u. Neryen 
u. elektr. Organen (Arch. f. Anat. u. Physiol. 1884, S. 1 bis 62), Sitzungsber. d. Beri. 
Akad., 5. April 1883, 1, 343 bis 404. — 4) Sitzungsber. d. Beri. Akad., 19. Dez. 1889; 
du Bois-Reymonds Arch. 1891, S. 431. — 6) Hering, Wien. Sitzungsber., 8. Nov. 1883, 
88, 415, 3. Abt.; 22. Nov. 1883, S. 445; Pfliigers Arch. 58, 133, 1894. — “) Ge- 
sammelte Abhandlungen, 1, 1, u. 13.
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eine beobachtete Polarisation im du Bois-Reymondschen Sinne ais auBere 
oder ais innere Polarisation aufzufassen ist, unter Umstanden nicht leicht, 
und man wird yerstehen, wie zwischen Hering und du Bois-Reymond 
eine tiefgehende Meinungsdifferenz dariiber bestehen kónnte, ob Muskeln 
uberhaupt innerlich polarisierbar seien oder nicht.

Die auBere Polarisation hat sehr oft die Eigenschaft, positiy zu sein, 
d. h., der abzuleitende Stroni hat in bezug auf die zu untersuchenden Teile 
nicht die entgegengesetzte, sondern die gleiche Richtung wie der polarisierende. 
So zeigt das Nackenband der Saugetiere, wenn man ihm den Strom mittels 
mit Kochsalz getrankter „Bausche“ zufiihrt und von eben diesen „Bauschen“ 
spater zum Galyanometer ableitet, positiye Polarisation. Nach d u Bois- 
Reymond handelt es sich hier lediglich um auBere positiye Polarisation. 
Legt man namlich dem so durchstrbmten Nackenband irgendwo zwei Hilfs- 
bausche an und leitet von diesen erst den Strom zum Galyanometer ab, so 
erhalt man hóchstens normale dem ursprunglichen Strom gegensinnigeWirkung. 
Von dieser positiyen auBeren Polarisation sollte nun nach du Bois-Reymond 
eine positiye innere wohl zu unterscheiden sein, die neben der gewohnlichen 
oder statt ihrer sich namentlich an frischen Muskeln und Neryen beobachten 
lasse.

Wir werden uns unten bei der Theorie der Offnungserregung mit ihr noch 
beschaftigen. Alle diese nach einem Stromdurchgang auftretenden elektrischen 
Gegenwirkungen der Gewebe kann man nach du Bois-Reymond mit dem 
Sammelnamen „sekundar-elektromotorische Erscbeinungen“ zusammenfassen. 
Das sind sie ja, sowohl wenn die Polarisation eine echte oder eine mehr konden- 
satorische ist, und wie man auch iiber das Wesen der positiyen Polarisation 
denken mag. Zu trennen yon diesen sekundar - elektromotorischen Eigen
schaften sind aber die sekundaren Widerstandsphanomene J)> die auch beiVer- 
suchen am Neryen eventuell eine heryorragende Rolle spielen. Durchstrómt 
man namlich manche jener Kombinationen, die innere Polarisierbarkeit zeigen, 
mit starken Strómen, so beobachtet man nach anfanglichem, yermutlich 
durch Erwarmen bedingtem Steigen ein erhebliches Sinken der Stromstarke. 
Wendet man den Strom, so steigt er wieder an, um abermals zu sinken. Auf 
Polarisation kann dieser sekundare Widerstand nach du Bois-Reymond nicht 
bezogen werden, da man sonst annehmen miiBte, daB in dem einfachen EiweiB- 
prisma z. B. elektromotorische Krafte von 40 Volt und mehr auftreten konnen. 
Auch bekommt man bei plótzlicher Wendung des Stromes oder auch bei 
Ableitung der durchstrómten Stelle zum Galyanometer keineswegs diejenigen 
Erseheinungen, die hohen Polarisationen entsprechen wurden.

In der Regel beruht dieses sekundare Widerstandsphanomen auf auBerem 
sekundaren Widerstand, bei dessen Entstehung namentlich, wie auch durch 
die Munkschen2) Untersuchungen klargestellt worden ist, kataphorische Wir
kungen des Stromes eine heryorragende Rolle spielen. An der Stromeintritts- 
stelle wird meist in dem EiweiBprisma, in ganz ahnlicher Weise aber auch 
im Neryen, die schlechter leitende, trankende Fliissigkeit rascher fortgefiihrt, 
ais die besser leitende der Zuleitungsyorrichtung nachstrómen kann. Dadurch

l) Du Bois-Reymond, Gesammelte Abhandlungen 1, 80. — 2) Munk, Unter
suchungen iiber das Wesen der Neryenerregung.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 58
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wird eine Vertrocknung in der Nahe des Stromeintritts-Endes erzeugt, die z. B. 
bei einem Prisma aus hartgesottenem Eiereiweifi, das in der Langsrichtung 
durchstrómt wird, eine raketenartige Wiirgung an der Anodę bewirkt. (An 
der Kathode findet im Gegenteil eine gewisse Anschwellung statt.) Jene Ver- 
trocknung an der Anodę kann in manchen Fallen schon allein die sekundare 
Widerstandszunahme der Eintrittsstelle erklaren.

Wenn dann auBerdem noch chemische Einwirkungen der Zuleitungs- 
fliissigkeit (bei du Bois-Reymond bestand dieselbe aus dem fiir EiweiB 
naturlich nicht indifferenten Kupfersulfat) hinzukommen, so geniigt dies yoll- 
standig, um in den meisten Fallen das Phanomen des aufieren Widerstandes 
aufzuklaren. Derselbe verschwindet dementsprechend sofort, wenn man die 
Elektroden von der Eintrittsstelle abriickt.

Die eben beschriebene Wiirgung kann man bei hinreichend starken 
Strómen auch am Nerven auf das deutlichste wahrnehmen, wenn man den 
Strom zwei Langsschnittpunkten mittels gewóhnlicher unpolarisierbarer Elek
troden zuleitet. In der Gegend der Anodę wird dann der Nery nach Munk, 
mit der Wheatstoneschen Briickenmethode untersucht, widerstandsreicher, 
auch extrapolar, an der Kathode etwas widerstandsarmer. Die Gegend der 
Anodę yerliert zum Teil ihre elastischen Eigenschaften. Der Nerv wird dort 
weniger durchsichtig und weniger biegsam, also schon grob-makroskopisch 
yerandert.

Durchstrómt man einen Neryen von Querschnitt zu Querschnitt, so bleibt 
das Phanomen aus oder ist wenigstens erheblich weniger bemerkbar.

Zum Beweis dafiir, dafi das Phanomen der Wiirgung, soweit es beim 
Neryen auftritt, der Munkschen Anschauung entsprechend in erster Linie 
auf kataphorischen Vorgangen beruht, kónnen auch Erseheinungen herbei- 
gezogen werden, die gewissermafien die Umkehrung der obigen Beobachtung 
darstellen, das ist der Austritt von Inhalt am Querschnitt markhaltiger 
Neryenfasern, wenn dieser Querschnitt gleichzeitig die Anodę eines starken 
Stromes darstełlt.

Hermann1) beobachtete diese Erseheinungen namentlich dann, wenn er 
ein diinnes Stiick eines Neryen in destilliertem Wasser, auf einem geeigneten 
Objekttrager, langs durchstrómte (wegen der Vorrichtungen siehe das Original) 
und das betreffende Ende bei schwacher Vergrófierung (Objektiy C und 
Okular 2 von Zeiss) beobachtete. Man sieht alsdann an der Anodę beim 
Schliefien des Stromes „einen machtigen Austritt des Neryeninhaltes aus dem 
Querschnitt. Die austretende Substanz ist hauptsachlich Neryenmark, jedoch 
treten auch andere Bestandteile aus. Der Austritt erfolgt in unzahligen 
Strangen, welche diyergieren und nach den Seiten umschlagen; es sieht aus, 
ais wenn eine Bliite sich plótzlich entfaltet oder eine Aktinie ihre Fang- 
arme ausBtreckt. Makroskopisch nimmt das Neryenende eine pilzfórmige 
Gestalt an“.

„Offnet man den Strom wahrend des Austrittes, so tritt ein zuckendes 
Zuruckgehen von mafiigem Betrage ein. Legt man den Strom um, so ist das

*) L. Hermann, Eine physikalische Erscheinung am Neryen, Pfliigers Areh.
67, 242, 1897; ferner 70, 513, 1898.
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Zuriickgehen sehr viel starker, zuweilen geht es bis zur yólligen Einziehung 
der Fortsatze. “

Dieses Hermannsche Phanomen stellt die Umkehrung der Fortfiihrung 
der Fliissigkeit dureh den Strom dar. Ubrigens kann man bei demselben 
diese Fortfiihrung der Fliissigkeit in der Richtung des Stromes gleichzeitig 
beobachten. Die ganze von Hermann beobachtete Erscheinung gehórt in 
das gleiche Gebiet wie das Reuss-Jiirgenssche Phanomen, also auch in 
dasselbe Gebiet, das die kataphorischen Erscheinungen umfaBt.

B. Theoretisches zur Polarisation.
Die Polarisation an tierischen Teilen kann in ahnlicher Weise auf halb- 

durchlassige Membranen zuriickgefiihrt werden, wie die iibrigen im Neryen 
auftretenden elektromotorischen Erscheinungen auch. Ich bin mir dabei be- 
wuBt, daB der Ausdruck „halbdurchlassige Membran11 beanstandet werden 
kann, indem ich mich beziiglich der Natur solcher Membranen nicht auf den 
Ostwaldschen, sondern auf den neueren Nernstschen Standpunkt stelle 
(vgl. S. 873). Die von Nernst ais Anfang der Erregung bezeichnete Kon- 
zentrationsanderung ist im rein physikalischen Sinne bereits die erste 
Polarisation, und kann ich das friiher zur Erlauterung des Nernstschen 
Standpunktes gegebene Schema hier wiederum verwenden, um die Móglichkeit 
wahrer Polarisation an tierischen Membranen klarzumachen. Hen- Ch. D. 
Snyder hat auf meine Yeranlassung das Verhalten einer Kombination von 
Pikrinsaure in Wasser und Nitrobenzol mit Hilfe des Saitengalvanometers 
untersucht, und es ergibt sich, daB hier in der Tat durch den Stromdurchgang 
echte Polarisationen heryorgerufen werdenT). An der einen Grenzflache, 
zwischen wasseriger Lósung in Wasser und in Nitrobenzol, wachst dabei der 
Gehalt an Pikrinsaure, in der anderen Grenzflache nimmt er ab. Die elektro
motorischen Krafte, die hierbei auftreten, sind unter Umstanden von der 
GróBenordnung eines Zehntel Volt, und zwar an einer „Membran11. Die Polari
sationen, die man bei nur wasseriger Elektrolytlósung erzielen kann, die 
du Bois-Reymond untersucht hat, sind jedenfalls viel geringfiigiger. Dabei 
sah du Bois-Reymond auch positiye Polarisation, die Hermann2) an 
seinen Versuchen, allerdings unter anderen Umstanden, yermiBte. Nach einer 
von Boruttau3) mitgeteilten Ansicht von Nernst soli es sich dabei um Hydro- 
thermoketten, nicht um Polarisation handeln.

Auf die Frage, wie weit neben solchen echten Polarisationen auch konden
satorische, elektromotorische Gegenkrafte móglich sind, werde ich gleich unten
S. 918 nochmals naher eingehen.

Erwahnenswert ist hier, daB theoretisch die Termin derung der Kon
zentration des Elektrolyten an der einen Grenzflache einer solchen polarisier- 
baren Membran so weit gehen kann, daB dei- Widerstand der ganzen Kom
bination dadurch erheblich zunimmt.

’) Von mir mitgeteiłt auf der Naturforscherversammlung in Koln 1908. Verh. 
d. Ges. deutsch. Naturf. u. Arzte, 80. Vers. zu Kóln 2 (2), 523, Leipzig 1909. Man 
vgl. den oben erwahnten Versuch Sosnowskis. — *) Hermann, Nachrichten der 
Góttinger Ges. d. Wiss. 1887, S. 326 bis 345 u. 515; man vgl. noch Compt. rend. 148, 
33, 1909 (w. d. K.). — s) Boruttau, Pfliigers Arch. 76, 628, 1899.

58*
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C. Die GroBe der Polarisation und der Neryenwiderstand.

1. Allgemeines.
Der Ermittelung der absoluten GroBe der Polarisation im Neryen sind 

zahlreiche Untersuchungen gewidmet worden, und doch kann man sagen, daB 
dieses Gebiet bisher noch wenig klar durchgearbeitet ist1). Von Hermann 
namentlich wurde mit Riicksicht auf die elektrotonischen Eigenschaften des 
Neryen und mit Riicksicht auf die Kernleitertheorie ganz allgeinein der 
Polarisation eine Rolle eingeraumt, die ihr nach Ansicht des Referenten in 
dem von Hermann gemachten Umfange nicht zukommt. So sollen nach 
Hermann 40 bis 50 Proz. des in der Wheatstoneschen Kombination mit 
konstantem Strom gemessenen Widerstandes des Neryen auf Polarisation be- 
ruhen und der von ihm festgestellte Unterschied zwischen Langs- und Quer- 
widerstand ebenfalls hierin seine Erklarung finden. Es ist ja in der Tat 
nicht zu leugnen, daB, wenn eine Polarisation existiert, diese den Wider- 
stand groBer erscheinen lassen muB, ais er tatsachlich ist. Ja, nach Hermann 
soli sich die Polarisation wenigstens mit den Wechselzahlen, iiber die Her
mann yerfiigte, nicht beseitigen lassen, da sie sich zu rasch entwickele. Es 
ware jedenfalls erwiinscht, die Versuche mit elektrischen Wellen zu wieder- 
holen. Ich bin indessen geneigt zu glauben 2), daB die durch Polarisation be
dingten Fehler in der Widerstandsmessung bei Anwendung minimalster Strome 
nur sehr klein sind und wir nicht weit fehlgehen, wenn wir die gemessenen 
Widerstande auch fiir die wahren Ohmwiderstande halten. Soweit die alteren, 
in der Literatur publizierten Angaben in Frage kommen, hat nach Aufhóren 
des urspriinglichen Stromes noch niemand in einem einzelnen Neryen nach 
auBen ableitbare elektromotorische Krafte gemessen, die groBer sind ais 1 Volt. 
Hatte Hermann mit seinen Meinungen iiber den Widerstand recht, so miiBten 
jene erheblich groBer werden konnen. Ich 3) habe eine Untersuchungsreihe 
begonnen, um der Frage der Polarisierbarkeit der Neryen mit den neuen 
Hilfsmitteln, mit dem Saitengalyanometer und dem Saitenelektrometer, naher 
zu treten. Um die Ubertragungszeit móglichst kurz wahlen zu konnen, habe 
ich mich dabei eines achtkontaktigen Helmholtz-Pendels bedient und nun 
in der Tat konstatieren konnen, daB die Polarisation im Neryen bei den neueren 
Methoden erheblich hohere Werte erkennen laBt ais bei den alten und 
namentlich nach kurzdauernder Durchstrómung unmittelbar nach der Offnung 
die Polarisation sehr stark absinkt. Ahnliches hatte Bernstein4) friiher mit 
dem Rheotom beim Muskel gefunden. Aber gerade die uns hier interessierenden, 

l) Aus der Literatur hebe ich heryor, abgesehen von den schon erwahnten 
Versuchenvon du Bois-Reymond u. Hering: Hermann, Pflugers Arch. 5, 223 f., 
1872; 6, 312 u. 343, 1872; 10, 215f., 1875; 39, 496, 1886; 42, lf., 1888. Vgl. Tiger
stedt, Bihang Till K. sv. vet. acad. Handlingar 7, Nr. 7. Untersuchungen mit dem 
Kapillarelektrometer finden sich auch in der wenig beachteten Dissertation von 
Eijkman jr., Over Polarisatie in de Zenuwen, Amsterdam 1883. — 2) Vgl. Rosen
thal, Biolog. Zentralbl. 6, 596, 1887. Neuerdings ist gegen die Hermannsche Auf
fassung besonders Sosnowski aufgetreten, Zentralbl. f. Physiol. 19, 33, 235 u. 641, 
1905. — 3)Cremer, Zentralbl. f. Physiol. 21, 491, 1907; Zeitsehr. f. Biol. 50, 355, 
1908. — 4) Bernstein, Untersuchungen aus dem physiol. Inst. d. Uniyersitat Halle, 
2. Heft, S. 193 bis 219, 1890.
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sebr kurzeń Zeiten nach dem Offnen des Stromes (kleiner ais ’/1000 Sekunde) 
bieten fiir die Untersuchung besonders eigenttimliche Fehlerąuellen dar. Die von 
dem Neryen zu- und von ihm abzuleitenden Drahte, Elektroden usw. laden sich 
rein physikalisch, und zwar bis nahezu zum vollen Werte der elektromoto
rischen Kraft der Batterie. Sie haben eine meBbare Kapazitat. Auch 
wenn man statt des Neryen einen indifferenten Widerstand einschaltet, erhalt 
man mit Hilfe des Saitengalvanometers und Saitenelektrometers Ausschlage im 
Sinne normaler negativer Polarisation. Nun ist es unzweifelhaft, daB die Ein- 
fiihrung irgend eines Neryen so wirkt, ais ob die Kapazitat der Zuleitungs- 
drahte erheblich erhóht ware. Je kleiner man aber die Ubertragungszeit 
macht, d. h. die Zeit nach Unterbrechung des urspriinglichen Stromes und bis 
zur Verbindung mit dem Saiteninstrument, um so weniger war es mir bisher 
móglich, fiir die allerersten Momente einen erheblichen Unterschied der Aus
schlage zwischen Nerv einerseits und einem zum Vergleich eingeschobenen 
Fliissigkeitswiderstand andererseits zu erzielen. Es hat also auch auf diesem 
Wege seine besonderen Schwierigkeiten, das wahre Maximum der Polarisation, 
etwa ^ioo ooo Sekunde, nach Aufhóren des polarisierenden Stromes festzustellen. 
Die Versuche schlieBen, wie aus den gegebenen Andeutungen wohl zur Geniige 
heryorgeht, bisher wenigstens nicht geradezu aus, dafi sehr hohe Polarisationen 
im Hermannschen Sinne móglich sind, liefern aber auch bisher andererseits 
keinen Beweis, daB ein Volt pro Froschischiadicus iiberschritten werden kann. 
Einstweilen yerstehe ich an dieser Stelle unter Polarisation jede Gegenwirkung 
gegen den urspriinglichen Strom 1). Die groBen Werte der Polarisation in der 
alteren Literatur, bei denen yi0 Volt iiberschritten wird, finden sich uberhaupt 
nur unter besonders giinstigen Bedingungen: langes Geschlossensein starkerer 
Strome. Die nach einzelnen Induktionsschlagen beobachteten oder nach kurz- 
dauernder Einwirkung auch starkerer Strome in der alteren Literatur be- 
sehriebenen elektromotorischen Krafte des Gegenstromes sind im allgemeinen 
so klein, daB sie nicht viel die Ruhestróme des Neryen iibertreffen, meist 
dieselben nicht erreichen. Wenn man sich der eben erwahnten, modernen 
Hilfsmittel bedient, kann man allerdings nachweisen, daB \\ooo Sekunde nach 
Offnen eines nur kurz einwirkenden, aber stark polarisierenden Stromes rasch 
absinkende elektromotorische Gegenkrafte yorhanden sind, die die Ruhestróme 
iibertreffen kónnen.

’) Auf die Versuche Hermanns, die Kapazitat des Neryen zu messen, kann 
ich hier nicht naher eingeheu, die Frage erscheint noch weiterer theoretischer und 
experimenteller Klarung hediirftig. Vgl. Pfliigers Arch. 109, 130, 1905. Man sehe 
auch Cybulski u. Weissglas, Bullet. de 1’acad. des scienc. d. Cracoyie, 1906, Juni- 
heft S. 476. Die beiden Autoren sprechen von einer Pseudokapazitat. — 2) Hand
buch 2 (1), 178.

Beriicksichtigt man alle in Betracht kommenden Verhaltnisse, so scheint es 
mir daher wahrscheinlicher, daB die auffallende Verschiedenheit des Wider- 
standes in Quer- und Langsrichtung bei Muskeln und Neryen weniger mit 
Polarisation ais yielmehr mit raumlicher Anordnung der besser und schlechter 
leitenden Schichten zu erklaren ist.

Hermann selbst hat ja schon darauf hingewiesen 2), dafi an diesen 
Unterschieden sehr wohl die Struktur beteiligt sein kann. Die Grenzschichten 
des Protoplasmas sind wahrscheinlich ganz allgemein ais aus schlecht leitenden 
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Substanzen aufgebaut aufzufassen, und im markhaltigen Nerven vollends 
liegen die Verhaltnisse fur die Erklarung des Unterschiedes zwischen Langs- 
und Querwiderstand besonders giinstig.

Selbst wenn es spateren Untersuchern gelange, hohe Polarisationen im 
Sinne Hermanns nach Aufhóren des ursprunglichen Stromes nachzuweisen, 
muli daran festgehalten werden, daB beobachtete elektromotorische Wirksam- 
keit dabei im ersten Moment nicht einmal unbedingt fiir eine echte Polari- 
sation spricht.

Ein ais NebenschluB zu einem Widerstand der Hauptleitung eingeschalteter 
Kondensator ladet sich bekanntlich auch und gibt nach Aufhóren des Stromes 
noch einen „Nachstrom“, und doch wird niemand bei aller schon friiher er
wahnten Analogie zu polarisatorischen und kondensatorischen Erscheinungen 
sagen, der Kondensator habe echte Polarisation gezeigt. Es handelt sich viel- 
mehr in diesem Falle um rein kondensatorische einfache Ladung.

In mathematisch-physikalischer Beziehung kann der Unterschied zwischen 
einer polarisatorischen und einer kondensatorischen elektromotorischen Gegen- 
wirkung in folgender Weise aufgefafit werden. Bei der kondensatorischen existiert 
keine elektromotorische Kraft im wahren Sinne des Wortes. Das sogenannte 
Linienintegral der elektrischen Kraft namlich (erstreckt iiber einen rings ge
schlossenen Stromfaden) ist in dem Falle des Kondensators. stets Nuli, da hier 
die elektrische Kraft an jedem Punkte von einem eindeutigen Potential ab- 
hangig ist. Bei einer Zersetzungszelle, z. B. zwei Platinplatten in angesauertem 
Wasser, geht dagegen die allgemeine Meinung dahin, dafi sie im wesentlichen 
ein echtes sekundares Element darstellt, dem eine wirkliche elektromotorische 
Kraft zukommt. Beim Kondensator liefert der Teil des Bogens, der auBen die 
beiden Platten yerbindet, zwar einen bestimmten Betrag zum Linienintegral der 
elektrischen Kraft, aber der zwischen den Kondensatorplatten gelegene Teil des 
Bogens liefert einen numerisch genau gleichen Betrag mit entgegengesetzten Vor- 
zeichen. Gesamtintegral ist daher Nuli. In der Voltaschen Zersetzungszelle dagegen 
liefert der Teil des Stromfadens, der in die Grenzflache des Platins und der Fliissig- 
keit fallt, wahrscheinlich keinen oder wenigstens keinen dem im iibrigen Strom- 
kreise erhaltenen entgegengesetzt gleichen Betrag zu dem Linienintegral der elek
trischen Kraft. Es kann hierauf im Detail nicht naher eingegangen werden, nui' 
sei nochmals hervorgehoben, dafi es sich bei der Polarisation der semipermeablen 
Membranen nach Nernst um das unzweifelhafte Auftreten echter elektromoto- 
rischer Krafte handelt, und ahnlich liegen die Verhaltnisse nach Warburg bei 
der Polarisation zwischen Quecksilberelektroden, ahnlich auch bei der Polarisation 
von Zinkelektroden in verdiinnter Zinkyitriollósung, einer nicht vóllig unpolarisier- 
baren Kombination.

2, Numerische Werte fiir den Neryenwiderstand.
LaBt man die Frage offen, wie weit der Widerstand des Nerven ein wahrer 

und wie weit er ein Pseudowiderstand ist, so ergibt sich, dafi das in gewóhnlicher 
Weise bestimmte Leitungsyermógen nach Hermann1) 2% Millionen mai kleiner ist 
ais das des Quecksilbers, wenn die Durchstrómung in der Langsrichtung geschieht. 
In dei- Querrichtung fand er das Leityermógen fiinfmal geringer. Alt und 
Schmidt2) glaubten durch Anwendung hoher Spannungsstróme der Influenzmaschine 
den EinfluB der Polarisation ausschalten zu kónnen und fanden so fiir den Neryen 
einen merklich geringeren Widerstand, namlich 0,17, wenn man den Muskel = 1,0 
setzt. Nach meiner Vermutung sind ihre Messungen wahrscheinlich durch Fleischl- 
Effekt gestórt (vgl. unten).

’) Hermann, Ebenda 5, 229, 1872; dessen Handbuch 1 (1), 87, 1879; 2 (1), 
28, 1879. — *) Alt u. Schmidt, Pfliigers Arch. 53, 575, 1893.
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Heute wird ais Einheit des Leitvermogens bekanntlich eine Saule von 1 cm 

Lange und 1 qcm Querschnitt genommen, die gerade den Widerstand von 1 Ohm 
besitzt. Schwefelsaure von 30 Proz. hat etwa bei 40° das Leitvermógen 1. Dieses 
mit ■/. bezeichnete Leitvermbgen hangt mit dem auf Quecksilber bezogenen Leit- 
yermógen k dureh die Relation zusammen, x = 10 630-fc. Der spezifische Widerstand 
ist der reziproke Wert des spezifischen Leitungsvermbgens. Nach der Hermann
schen Angabe ware dann das spezifische Leityermógen des Neryen — 0,004, oder, 
wenn man dem Vorschlag Wallers1) folgend, anstatt reziproke Ohm reziproke 
Megohm nimmt, == 4000; Waller selbst gibt, yielleicht auf Grund eigener Unter
suchungen, 5000 an; Der spezifische Widerstand, d. h. der Widerstand eines Neryen- 
biindels von 1 cm Lange und 1 qcm Querschnitt, wenn die Neryen der Lange nach 
durchstrbmt werden = 250 Ohm, bei Waller 200. (Das reziproke Ohm fiihrt auch 
den Namen Mho, das reziproke Megohm Gemmho.) Es ist beachtenswert, dafi der 
Nerv nur ungefahr das halbe spezifische Leityermógen der physiologischen Koch- 
salzlosung hat. Heryorzuheben ist ferner, daB schon Harless* 2) yersucht hat, den 
Widerstand des Neryen mit der gleichyolumigen Lósung seiner Asche zu yergleichen.

*) Waller, Travaux de 1’institut Marey 1905, p. 136. — 2) Harless, Abhandl.
d. bayer. Akad. 8, 333, 1858. — 8) Macdonald, The injury current of nerye, 
Thompson Yates Laborat. Report 4, 260, 1902; vgl. Woodworth, The electrical con-
ductiyity of mammalian nerye, Thompson Yates Laborat. Report 5, 61—68, 1903. —
4) Sitzungsber. d. K. Akad. d. Wiss. 77, 3. Abt., 1878; Gesammelte Abhandl. 1893, S. 290.
—- 5) Besonderes Gewicht auf diese Erscheinung hat spater namentlich auch Waller
gelegt, Tierische Elektrizitat 1899, 8.125; Die Kennzeichen des Lebens 1905, 8. 171.
Gartner sah die Erseheinungen auch auf der menschlichen Haut auftreten, Wiener
med. Jahrb. 1888.

Fiir den Nerwus ischiadicus bei der Katze gibt Macdonald3) ais spezifischen 
Widerstand bei 18° 180 Ohm an.

D. Fleischl-Effekt4).
Die Beweise, die man fiir die hohe Beteiligung der Polarisation am Wider- 

stand lebender Gewebe, hier speziell des Neryengewebes, beizubringen ver- 
meinte, beruhen zum Teil in der Erscheinung des Fleischl-Effektes, dessen 
griindliche Aufklarung meines Erachtens geeignet sein wiirde, unsere Auf- 
fassungen der elektrophysiologischen Erseheinungen wesentlich zu prazi- 
sieren 6 *)- Es scheint namlich unter gewissen Verhaltnissen (der Fleischl- 
Effekt gehórt eben hierher), ais ob ein Gewebe plotzlich unter irgend welchen 
Bedingungen einen yeranderten Widerstand anzunehmen yermóchte, den man 
allenfalls ais Verminderung eines polarisatorischen Pseudowiderstandes auf- 
fassen kónnte.

Das, was Fleischl beobachtete, besteht nun in folgendem: Verbindet man 
die sekundare Rolle eines Schlitteninduktoriums mit unpolarisierbaren Elek- 
troden und einem Galyanometer und laBt den Hammer des primaren Strom
kreises spielen, wahrend die unpolarisierbaren Elektroden entweder unmittelbar 
oder durch einen indifferenten Flussigkeitswiderstand miteinander in Verbin- 
dung sind, so zeichnet ein eingeschaltetes Galyanometer keinen bestimmten 
Ausschlag, sondern es finden nur Schwingungen des Lichtrefiexes usw. um 
die Gleichgewichtslage statt. Nur beim Beginn und beim SchluB des Tetani
sierens bekommt man einen dem ersten und dem letzten StoB entspreehenden 
Ausschlag.

Anders verha.lt sich aber die Sache, wenn der indifferente Widerstand 
durch einen Neryen ersetzt wird. In diesem Falle sieht man einen kraftigen 
Ausschlag im Sinne der Ofinungsschlage. Es ist beachtenswert, dafi mit dem 

verha.lt
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Aneinanderscbieben der primaren Rolle eine fortwahrende Verstarkung dieses 
Effektes eintritt bis zu einem gewissen Maximum hinauf und eine ebensolche 
Verstarkung auch stattfindet, wenn man den primaren Strom steigert. Bei 
kurzem Widerstand der primaren Rolle scheint diese Yerstarkung erst eine 
Grenze zu finden, wenn die durch die Joulesche Warme verursachte Er- 
hitzung des Neryen bis zur Verbriihung bzw. Verbrennung fiihrt, oder bis 
durch sehr starkes Auftreten der Offnungsfunken der Unterschied zwischen 
Schliefiungs- und Offnungsschlag eliminiert wird. Sucht man den Fleischl- 
Effekt in der Art zu messen, dafi man die Galvanometernadel durch eine 
eingeschaltete elektromotorische Kraft auf Nuli zuriickzubringen sucht, so 
kann man bei dem einzelnen Neryen mehrere 1/10 Volt benotigen, um dieses 
Ziel zu erreichen. Beachtenswert ist, dafi auch der abgetótete Nery solche 
kraftige Formen des Fleischl-Effektes zu liefern yermag, sei es, dafi man 
den Neryen kocht (Waller) oder, worauf ich besonders aufmerksam gemacht 
habe, einige Zeit (Tage oder Wochen) in 10 proz. Formalinlósung einlegt. 
Der Fleischl-Effekt hat einen ausgesprochenen Schwellenwert, d. h. er tritt 
erst von einer gewissen Starkę des sekundaren Stromes an heryor. Am ab- 
getóteten Neryen sind die erforderlichen Strome sehr viel starker, aber doch 
nicht so ganz gewaltig yerschieden, ais man zunachst yermuten sollte. So 
kann man bei dem Neryen, der 24 Stunden in Formalin gelegen hat, das 
erste Anzeichen des Effektes sehen, wenn ceteris paribus die primare Strom
starke nur etwa yiermal so groB wird.

’) Hermann, Ffliigers Arch. 19, 416, 1879; Hermanns Jahresber. 1889, S. 19
(vgl. S. 960). — 2) Hoorweg, Deutsches Arch. f. klin. Med. 52, 546f., 1894. —
3) Cremer, Zeitschr. f. Biol. 45, 511, 1904. — 4) Derselbe, Ebenda 45, 298,
1904; 46, 77, 1905.

v. Fleischl hat nun diesen Effekt polarisatorisch zu erklaren gesucht. Auf 
die Nadel wirken nach ihm einmal die urspriinglichen Schlage des Induktoriums 
und sodann die elektromotorischen Gegenwirkungen der Nervenfaser selbst, sowohl 
die dem Offnungs- ais wie dem SchlieBungsschlag entspreehenden. Wenn nun die 
Integralwirkung der beiden auf das Galyanometer yerschieden ist, so kann daraus 
der Effekt abgeleitet, werden etwa derart, dafi die langsamen SchlieBungsschlage 
eine groBere polarisatorische Gegenwirkung (Integralwert) ergeben ais die rascher 
yerlaufenden Offnungsschlage. Hermann1) hat den Effekt selbst mit Hilfe seines 
In- und Dekrementgesetzes zu erklaren gesucht, eine Erklarung, die aber beim 
Formalin- usw. Neryen sicher nicht mehr zutrifft und von der der Autor selber so 
ziemlich zuriickgekommen zu sein scheint. Schon Fleischl hatte diese Moglichkeit 
erwahnt; sie kommt hochstens fiir die schwachen Erseheinungen am ganz frischen 
Neryen in Betracht, wenn der Fleischl-Effekt eben beginnt. Eine Hypothese von 
Hoorweg* 2), wonach jeder eingeschalteteKondensator einen Fleischl-Effekt heryor- 
rufen sollte, habe ich3) wohl beseitigt. Sie beruht auf physikalisch-mathematiseh 
unhaltbarer Entwickelung und laBt sich auch experimentell leicht widerlegen. 
Dagegen habe ich4) darauf hingewiesen, dafi es sich moglicherweise beim Fleischl- 
Effekt zum Teil wenigstens um eine Widerstandsanderung wahrend der Óffnungs- 
schlage handelt, und dafi man es hier geradezu mit einer Koharereigenschaft des 
Neryen und anderer Gewebe zu tun habe.

Speziell habe ich eineHypothese des Inhaltes entwickelt, daB in dem Fleischl- 
Effekt eine durch die Joulesche Warme der Strome yerursachte thermische 
Komponentę steckt. Fiir die starkste Form ist dies ubrigens, wie ich dargetan habe, 
nicht mehr eine Hypothese, sondern eine einfaehe Tatsache.

Fiir gewohnlich kann man namlich bei geringem Widerstand im primaren 
Stromkreis die wahrend des SchlieBungsschlages sich im Neryen entwickelnde Warme
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gegeniiber derjenigen Warnie, die wahrend eines Offnungsschlages frei wird, ver- 
nachlassigen.

Es findet also bei jedem Offnungsschlag eine Erwarmung des Neryen oder 
einfblner Teile statt, wodurch der Widerstand sinkt. In der Tat erhalt man, 
wenn man eine feine mit Fliissigkeit gefiillte Capillare in den sekundaren Kreis 
einschiebt, Stromstarke und Widerstandsyerbaltnisse passend reguliert, einen ganz 
typischen Fleischl-Effekt. DaB dieser thermischen Ursprungs ist, konnte ich 
u. a. dadurch demonstrieren, dafi ich ais Fliissigkeit in der Capillare die unter- 
phosphorige Saure gebrauchte. Diese hat ungefahr bei 55° in normaler Lósung 
ein Optimum der Leitfahigkeit. Unterhalb dieser Temperatur erhalt man dem- 
entsprechend Fleischl-Effekt im gewóhnlichen Sinne, oberhalb derselben im 
inversen Sinne, d. h. der Ausschlag erfolgt im Sinne der SchlieBungsschlage. Das 
letztere findet auch statt bei Verwendung sehr diinner Metalldrahte, versilberter 
Quarzfaden u. dgl. Eine solche Capillare, reduziert auf ein feines diinnes Loch 
in einer nichtleitenden Scheidewand, ist von Fessenden1) in der drahtlosen Tele- 
graphie yerwandt worden, und es ist gar kein Zweifel, daB wir hier die Form 
eines rein thermischen Koharers haben. Unter Koharer yersteht man bekanntlich 
diejenigen Vorrichtungen, welche unter dem EinfluB irgend welcher elektrischer 
Strome, speziell elektrischer Wellen, eine Anderung ihres Widerstandes zu erleiden 
yermogen. Diese Koharer, nicht bloB die eben erwahnte Capillare, geben nun alle, 
soweit ich sie bisher gepriift habe, einen Fleischl-Effekt, und zwar im gewóhn
lichen Sinne, wenn der Widerstand derselben sinkt. Unter diesen Koharern findet 
sich nun einer, der einen Fleischl-Effekt liefert, auf den yielleicht die urspriing- 
liche Erklarung paBt. Schloemilch2) (ygl. auch Fessenden) yerwendet nam
lich sehr kleine Metallspitzen, gewóhnlich Platinspitzen, in Sauren ais Koharer, 
seine elektrische Welle, die diesen Koharer trifft, depolarisiert ihn, wenn er durch 
irgend eine elektromotorische Kraft polarisiert, sofort und bringt dadurch einen 
momentanen Stromanstieg zustande. Eng yerwandt mit den Vorgangen an diesem 
Schłoemilchschen Wellendetektor sind die Erscheinungen, die Boruttau3) 
und Hoorweg4) an Kernleitern zu beobachten Gelegenheit hatten. Beide liefern 
in gleicher Weise den Fleischl-Effekt im gewóhnlichen Sinne.

Beim Schloemilchschen Detektor stellten Lessing und Rothmund1) fest, 
daB hier durch unterphosphorige Saure bei 55" keine Anderung der Koharereigen- 
schaft eintritt. Ob damit fiir die Erklarung der Wirkungsweise desselben jede 
thermische Komponentę ausgeschlossen ist, erscheint mir noch nicht ganz sicher. 
Die Erwarmung der feinen Metallspitze konnte ais solche zur Depolarisierung bei- 
tragen. Ubrigens habe ich auch konstatiert, daB der Fleischl-Effekt am Kern
leiter durch unterphosphorige Saure gleichfalls nicht inyertiert wird.

Indessen ist doch im Auge zu behalten, daB es sich hier um eine Grenzschicht 
zwischen Metali und Fliissigkeit handelt und die Verhaltnisse hier am Kernleiter 
in diesem Falle nur mit grófiter Vorsicht zur Erklarung der am Neryen auftreten- 
den Erscheinungen herangezogen werden diirfen. Ich leugne aber, um das hervor- 
zuheben, keineswegs, daB innerhalb des Bereiches abfangbarer Polarisationen auch 
die polarisatorisclie Erklarung noch ihre Berechtigung hat, bin aber geneigt, im 
Fleischl-Effekt rein thermische Wirkungen, bzw. rein thermische Eigenschaften 
des Neryen zu sehen, soweit es erforderlich ware, iiber diesen Bereich in der An
nahme polarisatorischer Gegenwirkungen hinauszugehen.

Eine weitere Erklarungsmóglichkeit fiir den Fleischl-Effekt liegt darin, daB 
es im Innern der Neryengewebe zu mikroskopischen Fiinkchen kommen konnte, die 
schlecht leitende Schichten beim Offnungsschlag durchsetzen und dadurch ihren 
Widerstand praktisch auf Nuli bringen. Das ware auf eine gewisse Art auch ein 
thermischer Effekt des Stromes, aber doch immerhin von ganz anderer Art ais der 
in einer Capillare auch zu beobachtende, da das Auftreten der Fiinkchen notwendig

') Fessenden, Elektrotechnische Zeitschr. 1903, S. 586 u. 1015. — s) Schloe
milch, Ebenda 1903, S. 959. — a) Boruttau, Pfliigers Arch. 58, 62, 1894. — 
*) Hoorweg, Ebenda 71, 155, 1898; vgl. Waller, Tierische Elektrizitat. — 5) Ann. 
d. Physik (4. Folgę) 15, 193, 1904.
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ein unstetiges Moment darstellen wiirde, wahrend Fleischl-Effekt in der Capillare 
ein ganz allmahliches und gesetzmafiiges Anwachsen zeigt und nur unseren groben 
Instrumenten gegeniiber plotzlich einzusetzen scheint. Schon Dubois (Bern) 
hat die Beteiligung von Funken beim Fleischl-Effekt einmal zur Erklarung 
herangezogen, was mir bei Abfassung meiner Abhandlungen iiber denselben nicht 
bekannt war, doch hatte Dubois die Meinung — er hatte den Effekt an der Haut 
vornehmlich im Auge —, dafi es sich um Fiinkchen zwischen Elektroden und Haut 
handle. Dafi diese Erklarung fiir den Neryen ausgeschlossen werden kann, folgt 
daraus, daB der Fleischl-Effekt aufs kraftigste bestehen bleibt, wenn man den 
Neryen in eine Capillare bringt, in der er gerade Platz hat, letztere iibrigens yóllig 
mit physiologischer Kochsalzlósung fiillt und nun durchstromt. Hier ist zu einer 
Funkenbildung seitens der aufieren Elektroden im Duboisschen Sinne kein Baum 
gegeben.

Bei einzelnen Reizen beobachtet man nun ebenfalls groBe Diiferenzen zwischen 
einem einzelnen Offnungs- und Schliefiungsschlag, indessen im Formalinneryen nur 
bei sehr starken Schlagen. An frischen Neryen ist hiei- die schon oben erwahnte 
positiye Polarisation beteiligt. Hier gelingt es wirklich leicht, zu zeigen, dafi beim 
einzelnen Offnungsschlag eine den Schlag iiberdauernde Nachwirkung auf das 
Galyanometer stattfindet. Ich fasse diese positiyen Polarisationen im Gegensatz zu 
Hermann, Hering und Biedermann keineswegs ais Ausdruck einer „Óffnungs- 
erregung" auf (vgl. Abschnitt: Offnungserregung). Auch hier sind yielleicht 
namentlich bei Induktionsschlagen thermische Wirkungen mit im Spiele, jedenfalls 
aber glaube ich betonen zu miissen, dafi nach meiner Uberzeugung diese positiye 
Polarisation nicht oder nur in sehr beschranktem Mafie einer Summation fahig ist, 
wahrend innerhalb weiterer Grenzen die Hauptwirkung beim eigentlichen Fleischl- 
Effekt mit der Steigerung der Freąuenz der Einzelreize beliebig summierbar ist. 
Ich kann daher dei- positiyen Polarisation fiir die Erklarung des Effektes keineswegs 
diejenige Bedeutung beimessen, die ihr so ohne weiteres von du Bois-Reymond 
yindiziert wurde. Es mag mir aber hier gestattet sein, einzuflechten, dafi ich ur- 
spriinglich an die Untersuchung des Fleischl-Effektes in der Hoffnung heran- 
gegangen bin, die von der Theorie geforderten groBen Polarisationen in der 
Zwischenzeit zwischen den Schlagen abfangen und nachweisen zu konnen.

X. Die elektrotonischen Erseheinungen am Nerven.
Zu den polarisatorischen Erseheinungen ain Neryen gehóren wahr- 

scheinlieh auch diejenigen, die man ais elektrotonische bezeichnet hat und 
die den Erseheinungen an ktinstlichen Kernleitern in der Tat iiberaus ahnlich 
sind1). Das Grundphanomen ist bei beiden yóllig gleich. Leitet man einem 
Neryen an zwei Punkten mittels zweier Elektroden einen Strom zu, so findet 
man aufierhalb der direkt durchflossenen Strecke stets Wirkungen auf das 
Galyanometer, wenn man irgend zwei Punkte des Neryen mit demselben 
passend verbindet, und zwar ist derjenige Stromzweig, den man sich, in Er- 
ganzung des Galyanometerzweiges zu einem yólligen Kreis, im Neryen von 
der einen zu der anderen Elektrodę yerlaufend denkt, gleich gerichtet wie der 
polarisierende Hauptstrom. Die Einwirkung auf das Galyanometer nimmt 
ab, je groBer die Entfernung zwischen polarisierender und ableitender Strecke 
genommen wird. Andererseits wird sie um so groBer, je weiter die FuB- 
punkte der ableitenden Stelle auseinander liegen und je starker der polari
sierende Strom ist. In bezug auf alle diese Erseheinungen sind die Verhaltnisse

*) du Bois-Reymond, Unters. 2 (1), 289f. Derselbe, Gesammelte Abhandl. 
2, 251, 1877; Hermann, Handb. d. Physiol. 2 (1), 157f., 1879. Man vgl. auch die Ab
handlungen iiber den Kernleiter.
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beim Neryen qualitativ wenigstens gleich denjenigen am Kernleiter. Ferner 
zeigt sich, wie bei manchen Kernleiterkombinationen, ein erheblicher Unter
schied in der Starkę der ableitbaren Stromzweige auf Seite der Anodę einer- 
seits und auf Seite der Kathode andererseits bei gleichem polarisierenden 
Strom. Ganz im allgemeinen iiberwiegt die Starkę der ableitbaren Strome 
auf der Anodenseite diejenigen auf der Kathodenseite. Doch muB betont 
werden, dafi es sich zum Teil dabei um Beobachtungszeiten handelt, die nach 
yollen Sekunden nach dem SchluB des polarisierenden Stromes zahlen. Im 
allerersten Moment sind die Differenzen beim Froschneryen nicht so erheblich.

Viel gróBer ais bei dem letzteren ist der Unterschied bei den mark
losen Neryen. Beim Verbindungsneryen von Anodonta ist es sehr schwer, 
den Katelektrotonus uberhaupt nachzuweisen, wahrend der Anelektrotonus 
eine gewaltige Erscheinung darstełlt. Biedermann1) hat die merkwiirdige 
Tatsache gefunden, daB durch Narkose beim Froschneryen An- und Kat
elektrotonus merklich gleich werden. Von dieser Beobachtung ausgeliend 
wollte er eine Trennung statuieren zwischen dem rein physikalischen und 
einem physiologisch bedingten Elektrotonus. Man konnte hier mit Riicksicht 
auf die oben dargelegten Verhaltnisse am Kernleiter yielleicht von einer 
kabelartigen Ausbreitung des elektrischen Stromes, von kabelartigen oder 
kondensatorischen elektrotonischen Erseheinungen auf der einen Seite und von 
polarisatorischen auf der anderen Seite sprechen, wobei diese Polarisation 
ais eine physiologische, d. h. mit den an Metallen und an kunstlichen semi- 
permeabeln Membranen auftretenden nicht ohne weiteres zu yergleichen, bzw. 
nicht yollig zu identifizieren ist. Am weitesten ist in der Kabelauffassung 
des Neryen, wie schon heryorgehoben, Strong gegangen. Gegen diese rein 
kondensatorische Auffassung eines Teiles der elektrotonischen Erseheinungen 
scheint mir der Umstand zu sprechen, dafi es trotz der zahlreichen hierzu 
zur Verfiigung stehenden Methoden nicht gelingt, einen Neryen so zu kon- 
seryieren, daB er die elektrotonischen Erseheinungen dauernd zeigt, obschon 
bei den yerschiedenen Konservierungsmethoden sich die gróBten Details des 
Nervenaufbaus erhalten lassen. GewiB behaupten manche Autoren2), dafi 
auch in abgestorbenen Neryen noch elektrotonische Erseheinungen erkennbar 
sind. Ferner gibt Waller3) an, daB manchmal auch nach dem Erhitzen der 
Neryen uber 10° ein Minimum elektrotonischer Strome zuriickbleibt, das beim 
Zerąuetschen des Neryen zwischen polarisierender und ableitender Strecke ver- 
schwindet. Waller selbst laBt die Frage offen, ob es sich trotz des letzteren 
Umstandes nicht doch um Stromschleifen handelt. Ich selbst habe nach 
24stundigem Verweilen yon Froschneryen in 2 proz. Fluornatriumlósung 
bei Anwendung starker polarisierender Strome noch geringe elektrotonische 
Wirkungen gesehen. Die Frage ist nur die, ob die Neryen wirklich ganz 
„tot“ sind. SchlieBlich yerschwinden diese elektrotonischen Erseheinungen

’) Biedermann, Sitzungsber. d. Kaiserl. Akad. d. Wiss. in Wien, math.-naturw. 
Klasse, 97, Abt.3, Marz 1888; Elektrophysiologie, S. 671. — *) Radzikowski, 
Arch. des scienc. phys. et nat. (4) 4, 492; Boruttau, Pfliigers Arch. 58, 29, 1894; 
Biedermanns Auffassung der letzteren Stelle siehe Elektrophysiologie, 8.657; 
Boruttaus Widerspruch dagegen, Pfliigers Arch. 84, 329, 1901; vgl. Radzikowski, 
Trayaux de l’institut Solyay 3, 20., 1899. ---- 3) Waller, Journ. of Physiol. 20,
Proc. Physiol. Soc. 1896, S. 11.
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immer. Die Nerven unterscheiden sich also darin wesentlich von den Halmen 
des Pfeifengrases und den Fiihlern und Beinen des Krebses, die oben S. 910 
erwahnt sind. Schon aus diesem Grunde glaube ich, daB der Bieder m annsche 
SchluB der zwei Komponenten im Elektrotonus noch nicht zwingend ist. 
Wie andererseits Biirker1) gefunden haben will, sind auch die kiinstlichen 
Kernleiter durch Ather beeinfluBbar.

Am marklosen Nerven des Hechtes hat Garten2) das Hereinbrechen 
direkter Stromschleifen des polarisierenden Stromes in den ableitenden Kreis 
gesehen. Es handelt sich aber dabei um ein Phanomen, das nur durch die 
groBe Dicke des Olfactorius im Verhaltnis zu den Abstandsdimensionen der 
Elektroden bedingt ist, und das z. B. beim Verbindungsnerven von Anodonta 
sich nicht stbrend einmischen kann.

Seit der Biederm an n sehen 3) Arbeit iiber das Yerhaltnis der GroBe an- 
elektrotonischer und katelektrotonischer Ausschlage ist dasselbe zum Gegen
stand eifrigen Studiums von seiten yerschiedener Forscher gemacht worden. 
Dieses Verhaltnis, A:K, ist dabei von Waller4) ais elektrotonischer 
Quotient bezeichnet worden. Derselbe ist sehr nahe 1 beim mark
haltigen Saugetierneryen und ist bei den Verbindungsnerven von Anodonta 
nach Biedermann praktisch unendlich groB, da der Katelektrotonus 
(wenigstens bei doppelter Langsschnittsableitung) hier Nuli sein soli -1). 
Beim markhaltigen Froschneryen ist er fiir gewóhnlich groBer ais 1 und 
liahert sich, wie schon erwahnt, nach Biedermann dem Werte 1 in der 
Narkose. Eine groBe Reihe yon Einfliissen andert beim Froschischiadicus 
den elektrotonischęn Quotienten. In der Regel wird er herabgesetzt, und 
zwar nimmt hier der Anelektrotonus starker ab ais der Katelektrotonus, der 
unter Umstanden unverandert bleibt. Herabsetzend auf den elektrotonischen 
Quotienten wirken steigende Temperaturen und Sauren, yermehrend Alkalien 
und Kalte. Kohleneaure setzte herab von 6,5 auf 3,2, in einem Falle sogar 
ging er yon 15,5 auf 1,8 durch Tetanisieren des Nerven, das nach Waller 
diesen Erfolg der Entwickelung von Kohlensaure im Neryen yerdankt. Er- 
hóhung der Temperatur bewirkt ein Herabsinken von 7,0 auf 2,8, umgekehrt 
erhebt sich der Quotient von 2,5 auf 3,7 durch Natronlauge.

Die GroBe der Ableitung hangt, so sollte man meinen, bei demselben 
Abstand der Strom zufiihrenden und ableitenden Elektroden auch davon ab, 
ob die ableitenden Elektroden gegeneinander einen Ruhestrom zeigen oder 
nicht. Vom Standpunkte der polarisatorischen Theorie der elektrotonischen 
Erseheinungen aus, also auch von dem der kondensatorischen muB man er- 
warten, daB die Anlegung eines Querschnittes an der distalen ableitenden 
Elektrodę die ableitbaren elektrotonischen Stromzweige yergróBert, allerdings 
unter der Voraussetzung, daB der Querschnitt des Kernes selbst nicht merk- 
lich polarisierbar sei. Merkwiirdigerweise behauptet aber du Bois-Rey
mond6), daB die GroBe des elektrotonischen Zuwachses durch das Vor-

*) Biirker, Pflugers Arch. 91, 373, 1902. — 2) Garten, Beitrage z. Physiol. 
d. marklosen Neryen, 8.75. — •) 1. c. — 4) Waller, Proc. Boy. Soc. 62, 80, 1897. 
Derselbe, Journ. of Physiol. 22, Proc. Physiol. Soc. 1897, p. 1. Derselbe, 
Zentralbl. f. Physiol. 18, 33, 1904. — 5) Vgl. Mendelssohn, Travaux des labor. 
d. la stat. zool. d’Arcachon 1900—1901; vgl. Compt. rend. de 1’acad. d. scienc. 
132, 1507. — •) Die Ausdriicke, die du Bois-Reymond fiir den Fali eines be- 
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handensein eines Ruhestromes nicht beeinfluBt werde. Auch Versuche von 
Goldzieher* 4) waren eher negatiy. Der Punkt bedarf entschieden weiterer 
Klarung.

stehenden Ruhestromes anwandte, wie positiye und negatiye Phase des Elektrotonus, 
sind langst ais ungeeignete Bezeichnungsweise erkannt und yom Autor selbst yer- 
lassen worden.

4) Goldzieher, Pfliigers Arch. 3, 244 bis 245, 1870. — 2) Hermann, Ebenda 
7, 315, 1873; Handbuch (II) 1, 182. — 8) Tschirjew, du Bois-Reymonds Arch.
1879, S. 530; vgl. Baranowski u. Garrć bzw. Hermann, Pfliigers Arch. 21, 
446, 1880. — 4) Bernstein, Monatsber. d. preuB. Akad. 1880, S. 186; du Bois- 
Reymonds Arch. 1886, S. 197. — 5) Henrijean, Buli. d. 1’acad. d. Belg. 14, 80—90, 
1887; Derselbe, Arch. de biol. 8, 111, 1888. Henrijean benutzte das Capillar
elektrometer, Er beobachtete aber bei seinen SchluBfolgerungen die Tragheit des 
Instrumentes nicht. Siehe Beferat bei Hermann, Jahresber. 16, 21, 1887. —
6) Boruttau, Pfliigers Arch. 58, 49, 1894. — 7) Hermann u. Weiss, Ebenda
71, 249 u. f., 1898. — 8) Boruttau, Ebenda 66, 285 f., 1897. — 9) Garten, Bei
trage z. Physiol. d. marklosen Neryen. Jena 1903.

Der Grund, warum eigentlich zu erwarten ist, daB bei Anlegung eines 
Querschnittes die elektrotonischen Strome gróBer ausfallen, liegt darin, daB 
man es bei unwirksamer Ableitung lediglich mit der Differenz zweier Polari
sationen bzw. Ladungen zu tun hat, wahrend bei Vorhandensein eines Quer- 
schnittes an der distalen Elektrodę die Polarisation bzw. die Ladung der 
proximalen Elektrodę voll wirksam wird.

Nur wenn auch der Querschnitt des Kernes polarisierbar ist, bzw. sich 
an ihnen eine diinne, schlecht leitende Schicht, Membran, ausbildet, ist das 
Resultat yerstandlich. Dann werden die elektrotonischen Erscheinungen in 
der Nahe des Querschnittes durch Spiegelung gestórt. Im Kernleitermodell 
ist bei Ableitung lediglich von der Hulle aus diese Spiegelung der Theorie 
entsprechend zu erweisen. Hermann2) scheint sie auch ohne weiteres auf 
den Neryen iibertragen zu wollen.

Wahrend die tatsachlichen Verhaltnisse im ausgebildeten Elektrotonus 
wesentliche Differenzen der Meinungen nicht erkennen lassen, ist die Frage 
nach dem Entstehen und nach dem Verschwinden der elektrotonischen Ver- 
anderungen eine sehr schwierige und namentlich noch dadurch kompliziert, 
daB sich fortpflanzender bzw. ausbreitender Katelektrotonus yon sich fort- 
pflanzender Negatiyitatswelle nicht in allen Fallen gut unterscheiden laBt. — 
Wir wollen uns hier nur mit denjenigen Versuchen beschiiftigen, die auf Grund 
von beobachteten elektrischen Differenzen iiber die Ausbreitung des An- und 
Katelektrotonus etwas aussagen. Soweit die Entwickelung der Erregbarkeits- 
anderung in Frage kommt, vgl. S. 963. Es liegen hier Versuche yon Tschir- 
jew 8), Bernstein4), Henrijean6), Boruttau6), Hermann, Hermann 
und Weiss7) fiir den Froschneryen und von Boruttau8) und Garten9) fiir 
den marklosen Neryen vor.

Sieht man von den oben erwahnten, gewóhnlichen Stromschleifen ab, 
wie sie sich bei den Garten sehen Versuchen stórend einmischen, so folgt 
aus ihnen, daB unmittelbar nach SchlieBen des Stromes, sowohl bei Langs- 
langsschnitts- wie bei Langsąuerschnitts-Ableitung, der Kat- oder Anelektro- 
tonus namentlich bei Abkiihlung sich relatiy langsam entwickelt; beimOffnen 
des Stromes yerschwindet er ebenfalls langsam. Es schliefien sich dann 
namentlich beim Katelektrotonus mehr oder minder ausgepragte umgekehrte
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Nachwirkungen an. Beim Anodontaneryen sind die Verhaltnisse noch lang
samer und es konnte Biedermann t) bereits mit dem Galyanometer die 
wesentlichsten Beobachtungen iiber Auftreten und Entwickelung des An- 
elektrotonus anstellen.

Beim Froschneryen sind die zeitlichen Verhaltnisse schwieriger zu 
yerfolgen.

Auf Grund seiner Versuche hatte Bernstein die Ansicht entwickelt, 
dafi der Elektrotonus mit einer gewissen Geschwindigkeit sich wellenformig 
fortzupflanzen yermochte, wahrend die Fortpflanzungsgeschwindigkeit nach 
Hermann eine unendlich gro Be ist. Wenn wir uns an das erinnern, 
was wir iiber die Erseheinungen am Kernleiter gesagt haben, so besteht 
unzweifelhaft die Hermannsche Auffassung zu Recht, fiir den Fali, daB 
man es fiir berechtigt halt, das Kernleiterschema auch fiir die yerander- 
lichen Zustande des Elektrotonus heranzuziehen. Gerade so wie die Warme 
theoretisch eine unendliche Fortpflanzungsgeschwindigkeit besitzt, so muB 
man dies auch sowohl fiir die kondensatorische, sowie fiir die polarisato- 
rische Kernleitertheorie annehmen, daneben aber konnte sehr wohl eine 
Wanderung nach Art der Pseudowellen fiir die elektrotonischen Verande- 
rungen am Neryen gegeben sein. Ich will dabei die Voraussetzung ais 
zulassig erachten, daB die „Negatiyitatswelle “ sich im allgemeinen von 
den eigentlichen elektrotonischen Maximumswanderungen trennen laBt, was 
nach Angaben von Einthoyen in der Tat mit dem Saitengalyanometer sogar 
fiir den Froschneryen leicht móglich ist (vgl. S. 890). Es scheinen sich nun 
eine Reihe der von den Autoren beschriebenen Veranderungen in dieses 
Schema der Pseudowelle einzufiigen. Zu beachten bleibt dabei naturlich 
immer, dafi die Verhaltnisse nie genau dem idealen Kernleiter zu ent
sprechen yermógen, d. h. einem Kernleiter, fiir den streng die Warmegleichung 
besteht. Vielleicht gehóren hierher die Erseheinungen des nachhinkenden 
Elektrotonus, wie sie von Garten (1. c.) besonders heryorgehoben wurden.

Wellenfórmig braucht die Fortpflanzung des nachhinkenden Elektrotonus 
deshalb unter gar keinen Umstanden zu sein. Bei der Offnung des polari
sierenden Stromes kónnen ubrigens die Erseheinungen durch die Negatiyitat 
der Anodę durch das, was du Bois-Reymond positiye anodische Polarisation 
nennt, wesentlich kompliziert werden (vgl. Kap. XIV).

Zu den komplizierenden Momenten ist dann auch der kathodische Quer- 
schnitt und vor allem ein etwaiger, auf innerer Kernpolarisation beruhender 
polarisatorischer Gegenstrom zu zahlen. Es diirfte daher die Detailerklarung 
der elektrotonischen Nachstróme noch manche experimentelle Untersuchungen 
erfordern 2).

*) Vgl. Biedermann, Uber das elektromotorische Verbalten der Muschel- 
nerven bei galyanischer Reizung, Sitzungsber. d. K. Akad. d. Wiss. zu Wien 93, 
56, 3. Abt., 1886; man sehe den Uberblick bei Garten, 1. c., 8.7. — 2) Vgl. 
Fick, Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1867, S. 436. Derselbe, Unters. aus dem physiol. 
Laboratorium der Ziiricher Hochschule, S. 129, Wien 1869; Derselbe, Gesammelte 
Schriften 3, 177, 178f., Wiirzburg 1904; man sehe auch Hermann, Pfliigers Arch. 
18, 580, 1878; 33, 135, 1884; dessen Handb. d. Physiol. 2 (1), 164 u. 165. Uber das 
Verhalten der Aktionsstróme im elektrotonisierten Neryen vgl. S. 959. Man sehe 
auch wegen anderweitiger Yeranderungen durchstromter Neryen 8. 969.
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XI. Theorien des Leitungsvorganges im Nerven.

A. Versuche, die Aktionsstróme auf den Kernleiter zuriickzufiiłiren.
Bei der groBen Ahnlichkeit, die zwischen Erseheinungen am Kernleiter 

und gewissen Erseheinungen am Neryen bestehen, lag von yornherein der 
Gedanke nahe, die Phanomene am Neryen yollstandig durch diejenigen am 
Kernleiter zu erklaren. Schon Matteucci* 1) hat dies in ganz bestimmter 
Weise getan, und unter anderen ist ihm hierin Schiff2) und spater auch 
Wer i go3) gefolgt. Hermann dagegen yersuchte es zunachst yergebens, 
auf Grund seiner Erfahrungen am Kernleiter und theoretischer Studien 
auch das Erregungsphanomen durch Kernleitererseheinungen zu erklaren. 
Diese Aussichten schienen sich zu bessern, ais Hermann und Samways4) 
glaubten, echte Wellen am Kernleiter z u beobachten, und an diesem Punkte 
kniipfte spater Boruttau6) an, um in einer Reihe von Abhandlungen 
fiir die prinzipielle Identitat der Vorgange am Neryen und am Kernleiter 
einzutreten. Auf die Seite Boruttaus trat Hoorweg6), wahrend yon 
anderer Seite mehr oder weniger energischer Widerspruch erhoben wurde 
(Cybulski7), Biedermann ’). Wenn auch die Grunde, die von den Gegnern 
Boruttaus beigebracht wurden, wohl nicht immer yóllig stichhaltig waren, 
so ist auch von Boruttau selbst seine extrem physikalisch-chemische Auf- 
fassung yerlassen worden, wenigstens wenn man unter physikalisch-chemisch 
solche Satze und Gesetze yersteht, die sich in den modernen Lehrbuchern 
der Physik, der Chemie oder der physikalischen Chemie finden.

*) Literatur, vgl. S. 904, 906. — s) Schiff, Notes sur quelques phćnomenes 
de polarite secondaire, Nuovo cimento, avr. 1863; Zeitsehr. f. Biol. 1872, S. 71. — 
s) Werigo, Berlin 1891, S. 206. — 4) Hermann u. Samways, Pflugers Arch. 35,
1, 1885. — 5) Boruttau, Ehenda 58, 1, 1894; 59, 47, 1894; 63, 145 u. 158, 1896;
65, 1, 1896; 66, 285, 1897; 68, 351, 1897; Zentralbl. f. Physiol. 12, 382, 1898. — 
•) Hoorweg, Pfliigers Arch. 71, 128, 1898. — 7) Cybulski, Anzeiger d. Akad. d. 
Wiss. in Krakau 1897, S. 232 u. 393; Ebenda 1898, S. 231; Zentralbl. f. Physiol. 12, 
561, 1898. — s) Biedermann, Elektrophysiologie, S. 656. — 9) Strong, Journ. of 
Physiol. 25, 427, 1900. — 10) Briinings, Pflugers Arch. 100, 367, 1903. — 
11) Lehmann, Ebenda 97, 148, 1903.

Namentlich ais ich den Beweis erbrachte, dafi die yermeintlichen Wellen 
nur Pseudowellen seien, kónnte von einer Wesensgleichheit der Vorgange 
bei der Negatiyitatswelle einerseits und den Erseheinungen am Kernleiter 
andererseits nicht mehr die Rede sein. In diesem Sinne ist die rein physi- 
kalische Kernleitertheorie ais definitiy gescheitert zu betrachten, und auch 
gelegentliche Versuche, die noch nach Boruttau gemacht wurden, zum Teil in 
Unkenntnis der vorhergehenden Literatur (Strong1*), Briinings10), Leh
mann11), haben selbstverstandlich hierin eine Anderung nicht bringen konnen.
— Trotzdem besteht in zwei Punkten eine groBe prinzipielle Ahnlichkeit des 
Neryen mit dem Kernleiter. Einmal das auBerliche anatomische Vorhanden- 
sein eines Kernes, sei dieser nun Achsenzylinder oder Fibrille, und einer 
dayon geschiedenen Hiille. Ob an diesem Kern selbst sich dann noch die 
oberflachlichen Schichten gegen den eigentlichen Inhalt differenzieren lassen
— und also drei wesentliche Schichten fiir den Kernleiter angenommen 
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werden miiBten, stórt den Vergleich nicht, wofern nur die Grenzschicht von 
Hiille und Kern der Sitz des wesentlichen Potentialsprunges ist. Das ist 
beim Platindrahtkernleiter ja unzweifelhaft die Oberflache des Platins, wenn 
auch die genauere Theorie zeigt, daB der Potentialsprung sich nicht gerade 
auf eine mathematische Flachę beschrankt. Also Ahnlichkeit der Struktur 
und des Sitzes der in Betracht kommenden elektromotorisch wirksamen Flachę 
stellt zunachst den Neryen dem Kernleiter an die Seite (doch vgl. man S. 930). 
Nun hangt ferner beim Kernleiter die Weiterleitung aller Phanomene lediglich 
von den Strómchen ab, mit denen eine irgendwie yeranderte Oberflache die Nach- 
barschaft beeinflufit. Beim Neryen ist es zwar nicht erwiesen, aber iu einem so 
hohen Grade wahrscheinlich, daB auch hier ausschlieBlich die von einer Stelle 
ausgehenden Strome die Weiterleitung der einfachen Negatiyitatswelle besorgen, 
daB auch in diesem zweiten, oder wenn man will, dritten wichtigen Punkte 
der Nery dem Kernleiter an die Seite gestellt werden kann. In diesem Sinne 
kann man daher von einer Kernleitertheorie der Neryenleitung sprechen. 
Auf eines aber muB man dabei yerzichten. Die Art, wie die erregbare 
Substanz des Achsenzylinders auf jene kleinen Strómchen antwortet, kann 
nicht mehr identifiziert und in allen Stiicken parallelisiert werden mit 
der Art, wie die Polarisation am Kernleiter unter dem EinfluB eines 
die Grenzflache durchsetzenden Stromes sich ausbildet oder yerschwindet. 
Man muB — wie ich mich ausgedriickt habe — an Stelle einer physika
lischen oder, wenn man will, einer physikalisch-chemischen Polarisation eine 
physiologische Polarisation annehmen. Das Gesetz dieser physiologischen 
Polarisation ist yielleicht ein sehr einfaches, wenn es sich um den Ausdruck 
desselben durch Worte handelt. Ob es sich durch einfaehe mathematische 
Zeichen, etwa entsprechend dem physikalischen Polarisationsgesetz darstellen 
laBt, das ist fraglich! Das Wort „physiologische Polarisation1' ist nicht neu. 
Schon yor Jahren hat Hering betont, und namentlich ist Biedermann 
ihm hierin gefolgt, daB es nicht anginge — auch zur Erklarung der elektro
tonischen Erseheinungen nicht — ausschlieBlich rein physikalische Verhalt- 
nisse anzunehmen. Das Wort „physiologische Polarisation" findet sich auch 
bei Waller1), aber bei keinem Autor vor mir finde ich klar ausgesprochen, 
dafi das spezielle Gesetz dieser physiologischen Polarisation wesentlich yer
schieden sei yon dem der physikalischen, und vor mir hat niemand darauf 
hingewiesen, daB aus einer solchen Annahme heraus eine einwandfreie Er
klarung der Negatiyitatswelle am Neryen móglich sei. Hatte doch Waller 
gerade in jener Abhandlung, in der er das Wort der physiologischen Polari
sation yerwendete, gemeint, daB durch Boruttau die Identitat derVorgange 
am Neryen und Kernleiter sichergestellt sei.

’) Waller, Croonian Lecture, Philosophic. Transact. of the Roy. Soc. of Lon
don, ser. B, 188, 1 f.

Der Umstand, dafi nun diese physiologische Polarisation nicht ohne 
Rest zuriickfuhrbar ist auf einfaehe bekannte physikalisch-chemische Gesetze, 
schlieBt aber naturlich keineswegs aus, daBVorgange dabei beteiligt sind, die 
in physikalischer und chemischer Beziehung yollkommen durchsichtig sind. So 
ist es ja mehr wie wahrscheinlich, daB die Einwirkung (die erste Reiz- 
wirkung) eines Stromes stets in Konzentrationsanderungen an der Grenze 
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yerschiedener Lósungsketten (semipermeabler Membranen) besteht. Diese 
Konzentrationsanderungen kónnen dann ihrerseits alle móglichen Anderungen 
der lebenden Substanz setzen, wobei der Colloidcharakter der Grenzmembranen 
eine besondere Rolle spielen mag. Man kann so annehmen, daB die Nega
tiyitatswelle von einer physikalischen Zustandsanderung semipermeabler 
Membranen begleitet sei, oder, wie Hóber1) will, einer Colloidzustands- 
anderung. Ja, es steht auch nichts im Wege, anzunehmen, daB diese Colloid- 
zustandsanderung ihrerseits wiederum erst die Negatiyitat bedingt, wofern 
nur an dem Satz festgehalten wird, daB die Strómchen selbst es sind, die an 
der benachbarten Stelle alle diese Zustande einleiten.

’) Hóber, Pfliigers Arch. 120, 492, 1907; Deutsche med. Wochenschr., Jahr- 
gang 33, S. 1513 u. 1567; Zentralbl. f. Physiol. 21, 496, 1907. — 2) Hermann, 
Handbuch (II) 1, 194.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

B. Uber einige Formen, welche die physiologische Kernleitertheorie 
annehmen kann.

Fig. 171.

Schema der Strome im Querschnitt 
und an der erregten Stelle (nach 

Hermann).

Aus dem Vorhergehenden ergibt sich also, daB man mit der rein physi- 
kalisch-chemischen Kernleitertheorie fiir die Weiterleitung der Vorgange am 
Neryen nicht auskommt, daB man vielmehr irgendwie ein X in den Kreis 
der Betrachtungen hineinnehmen muB, das wir nicht ohne weiteres auf ein 
bekanntes Gesetz der Physik, der Chemie oder auch der physikalischen Chemie 
in ihrer heutigen Gestalt zuriickzufuhren 171
yermógen. -----

Es ist auf mehrfache Art móglich, der 
letzteren Forderung Rechnung zutragen, und 
es resultieren auf diese Weise mehrere Formen 
„ physiologischer “ Kernleiterth eorien.

Die Unterschiede beziehen sich zum Teil
auf die Lagę der hauptsachlich in Betracht Schema der Strome im Querschnitt 
, , , , , , . , . , und an der erregten Stelle (nachkommenden elektromotorisch wirksamen Hermann).
Flachen, die Natur der auftretenden elektro
motorischen Krafte und die Art der Wirkungsweise der erzeugten Strome. 

Der erste hier zu erwahnende Versuch ist schon yor langerer Zeit von 
Hermann gemacht worden. Er sagt an der Hand yorstehender Fig. 171 2): 
„Betrachten wir nun die Vorgange in der Umgebung einer primar erregten 
Stelle (E in Fig. 171). Der Reiz hat in ihr diejenige Veranderung heryor- 
gebracht, durch welche sie gegen ihre Nachbarschaft negatiy wird. Es ent
stehen die durch die Pfeilbógen dargestellten Strome, welche wir uns in 
nachster Nahe ungemein intensiv vorstellen miissen, da, bei ziemlich be- 
trachtlicher elektromotorischer Kraft, die Widerstande wegen der mikro- 
skopischen Dimensionen sehr gering sind. Diese Strome treten in der ruhenden 
Nachbarschaft aus dem Kern in die Hulle aus und an der erregten Stelle 
selbst in den Kern ein. Die ruhende Substanz wird also negatiy, die erregte 
positiy polarisiert; erstere wird demnach beim Entstehen des Aktionsstromes 
notwendig erregt, an letzterer konnte móglicherweise eine Beruhigung durch 
die positiye Polarisation eingeleitet werden. In diesen einfachen und tatsach- 

59
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lichen Verhaltnissen liegt, wie es scheint, der Keim zu einer zukiinftigen 
erschópfenden Theorie der Nervenfunktionen und zu einer Erkenntnis der 
wahren Bedeutung der tierischen Elektrizitat.“

Aus dem abgehildeten Schema, sowie aus der Bemerkung 1. c. S. 193; 
„Jeder erregte Faserąuerschnitt verhalt sich negatiy gegen einen weniger 
oder nicht erregten11, geht hervor, daB dabei, soweit die Erregung in Frage 
kommt, an solche elektromotorische Krafte gedacht wurde, die in der Richtung 
der Faser auftreten. Die Zeichnung selbst laBt ja unmittelbar direkte Ana- 
logisierung mit dem Alterationsstrom erkennen. Wenn sich nun auch in der 
Langsrichtung wirkende elektromotorische Krafte nicht ohne weiteres bestreiten 
lassen, so geht die Meinung der Mehrheit der Autoren doch heute wohl 
dahin, daB die hauptsachlich wirksame elektromotorische Kraft senkrecht zur 
Faser liegt.

l) Hermann, Pflugers Arch. 75, 574, 1899; 81, 491, 1900; 109, 95, 1905.
Man vgl. auch Ann. d. Phys. 12, 932, 1903, 4. Folgę; 17, 779, 1905; 14, 1031, 1904;
17, 501, 1905. Man sehe auch Bernstein, Ebenda 13, 1073, 1904.

Diejenigen physiologischen Kernleitertheorien, die dieses annehmen, kann man 
auch ais Grenzflachen- odei' Grenzsehichttheorien der Neryenleitung bezeichnen. 
Wenn man dabei die Annahme macht, daB uberhaupt alle wesentlichen yer
anderungen, also nicht bloB der Potentialsprung, nur auf eine diinne Oberflachen- 
schicht beschrankt sind, so erhalt man eine Membrantheorie des Leitungsyorganges 
x«r’ Fiir das Verstandnis meiner unten folgenden Darlegung ist es fiir
den Leser yielleicht zweckmaBig, zunachst diese letztere Móglichkeit sich vor Augen 
zu halten. Doch laBt sich mein .Standpunkt auch dann yerteidigen, wenn die 
durch Erregung geweckten elektromotorischen Krafte parallel der Faserrichtung 
tatig sind, entsprechend dem Schema D der Fig. 150, S. 862 (vgl. Cremer, 
1. c., 1899).

An der zitierten Stelle fahrtHermann1) fort: „Yorderhand ist dieDurch- 
fiihrung einer solchen Theorie nicht móglich, es fehlen noch mannigfache 
Zwischenglieder, ehe man zu einer partiellen Differentialgleichung gelangt, 
welche etwa der des Schalles analog ware.11 — „Ein einfaches Polarisation s- 
yerfahren geniigt uberhaupt, wie man schon jetzt sehen kann, der gestellten 
Aufgabe nicht; es wiirde bestenfalls zu einer der Warmegleichung aualogen 
Differentialgleichung fiihren. Offenbar spielt die Eigenschaft des Nerven- 
róhreninhaltes, durch AnstóBe im negatiyen Sinne galyanisch wirksam zu 
werden, auch fiir die Polarisationserscheinungen im Neryen eine entscheidende 
Rolle, so dafi die Aussicht, eine erschópfende Theorie zu liefern, in weite Ferne 
gertickt wird.11 Die Schwierigkeit, die Hermann hier etnpfand, fiihrte ihn 
20 Jahre spater zu einer neuen Hypothese. Danach sollten sich zu den durch 
Polarisation bedingten Strómen gewissermaBen Strome hinzu addieren, die 
sich infolge einer physiologischen Selbstinduktion entwickeln. Mit der physi- 
kalischen Selbstinduktion hat diese letztere nur Ahnlichkeit, nicht Wesens- 
gleichheit. Sie bildet also das X in dieser neueren Form der Hermannschen 
Theorie, kann natiirlich ihrerseits auch weiter nicht erklart werden.

Man wird dann auch fiir den Neryen auf die Telegraphengleichung ge- 
fiihrt (Kabelgleichung bei Beriicksichtigung der Selbstinduktion). Der reinen 
Wellengleichung nahert sich ubrigens die Kabelgleichung nur dann, wenn der 
galyanische Widerstand gegeniiber dem EinfluB der Selbstinduktion yernach- 
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lassigt werden kann, Annahmen, die fiir den Nerven ihre besonderen Be
denken haben J).

Die oben erwahnte, von Hermann empfundene Schwierigkeit war nur 
deshalb vorhanden, weil er fiir die Polarisation im Neryen sich prinzipiell 
an dasselbe Grundgesetz band, welches fiir die Polarisation zwischen Metallen 
und Fliissigkeiten annahernd gilt.

Ich machte den Versuch, diese Schwierigkeit griińdlich zu. beseitigen, 
indem ich, wie oben auseinandergesetzt, den Begriff der physiologischen Po
larisation in dem Sinne einfiihrte, daB ihr Gesetz von dem der physikalischen 
Polarisation yollstandig yerschieden sein kann1). Ich bemerkte ausdrucklich 2), 
daB ich es gerade ais eine Aufgabe der Nervenphysiologie betrachte, dieses 
Gesetz der physiologischen Polarisation festzustellen. Zunachst kann man 
iiber dasselbe beliebige Annahmen machen. Wahrend also in der allerein- 
fachsten Form das Polarisationsgesetz nach Hermann sich so aussprechen laBt:

*) Cremer, Zur Theorie der Nervenfunktion, Sitzungsber. d. Ges. f. Morphol. 
u. Physiol. in Miinchen, Sitzung vom 2. Mai 1899. — Nach dieser Mitteilung er- 
schien ein Versuch Boruttaus, eine physiologische Beweglichkeit, Mangel an 
Tragheit der Ionen, anzunehmen, um zu einer wellenfórmigen Eortpflanzung der 
Erregungswelle zu gelangen; siehe Pfliigers Arch. 76, 626, 1899. Spatere An- 
sichten desselben Autors, der sich im wesentlichen ant meinen Standpunkt gestellt 
hat, siehe man: Pfliigers Arch. 81, 360f., 1900; 90, 257, 1902; 105, 435, 1904; 
Derselbe, Die Leitungsprobleme in der Nervenphysiologie, kritischer Sammelber. 
Biophysik. Zentralbl. 1, 473, 1905; Derselbe, Die Elektrizitat in der Medizin u. 
Biologie, 8. 78f., Wiesbaden 1906; Derselbe, Muskel- und Neryenphysiologie, in 
„Physikalische Chemie und Medizin" von Koranyi u. Richter, 1, 462, Leipzig 
1907; Derselbe, Elektrophysiologie in seinem Handb. d. ges. mediz. Anwend. d. 
Elektr. 1 (5), 394 f., 1909 (w. d. K.). — !) Sitzungsber. d. Morphol. u. Physiol. 
Ges. Miinchen 1900, S. 126.

59*

wenn I die Stromdichte und p die Polarisation bezeichnet, so steht a priori 
nichts im Wege, anzunehmen, daB bei der physiologischen Polarisation wenigstens 
fiir die Zeiten kurz nach den allerersten Einwirkungen der Strome (auf die 
kommt es ja bei der Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Reizwelle hauptsach
lich an) die Formel.

annahernde Giiltigkeit habe. In diesem Falle wiirde sofort die gesuchte 
Wellengleichung fiir den Vorgang im Neryen sich ergeben, denn wie ich zu
erst wohl dargetan habe, gilt auch fiir den Neryen die Beziehung, daB der 
Strom senkrecht durch die Trennungsflache yon Hiille und Kern proportional 
ist dem zweiten Differentialąuotienten der Negatiyitat nach dem Orte. Man 
erhalt dann sofort die Gleichung:

82p o 82p
w~~a

wo a eine Konstantę, die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Erregung, 
ware. Ich wiirde gar keinen Anstand nehmen, das Gesetz der physio- 
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logischen Polarisation im Neryen und, wie sich im nachsten Abschnitt zeigen 
wird, auch in anderen Organen in dieser allgemeinen Form fiir kurzdauernde 
Strome zu formulieren, wenn es feststande, dafi beliebige Negativitatswellen 
mit konstanter Geschwindigkeit iiber den Neryen dahingehen kónnen. Dem 
scheint aber nicht so zu sein, yielmehr scheint es, ais ob nur Erregungswellen 
bestimmter Form den Neryen zu passieren yermóchten, nicht beliebiger Form, 
wie etwa ein beliebiger Schall durch eine mit Luft gefiillte Róhre sich fort- 
zupflanzen vermag. In diesem Falle braucht das Grundgesetz der physikalischen 
Polarisation keineswegs so einfach ausdriickbar zu sein, wie wir vorhin an- 
genommen haben. Wie dem aber auch sei, stets mufi das Gesetz so be- 
schaffen sein und darf so angenommen werden, dafi eine wellenfórmige 
Fortpflanzung wenigstens bestimmter Wellenformen daraus resultiert. So 
geniigt, um gewissermafien das Extreme zu unserer einfachsten Annahme zu 
bilden, auch die folgende Vorstellung fiir eine wellenfórmige Fortpflanzung. 
Die erste Wirkung einer heranriickenden Negatiyitatswelle auf eine bis dahin 
ruhende Neryenstelle ist lediglich eine polarisierende im gewóhnlichen Sinne, 
yielleicht von so geringem Betrage, dafi sie fiir unsere Mefiinstrumente nur 
schwierig erkennbar ist. Nach einer gewissen, beim Froschneryen jedenfalls 
sehr kurzeń, beim Anodontaneryen langeren Zeit beginnt die Stelle [und 
zwar móglicherweise nach dem Alles- oder Nichtsgesetz von Gotch (ygl. 
S. 947)] erregt, d. h. bis zum yollen Maximum negatiy zu werden, und 
gleichzeitig oder kurze Zeit spater yerhalt sie sich yóllig oder fast yóllig 
refraktar (ygl. S. 886) gegen die Einwirkung irgend welcher sie treffender 
Strome. Auf diese Weise wiirde die betrachtete Stelle ihre Negatiyitat ver- 
lieren, ohne dafi das Negatiywerden weiterer Stellen an der Riickbildung jener 
Negatiyitat wesentlich beteiligt ware. Das Gesetz der Polarisation fiir die kurz- 
dauernden Strome, um die es sich bei der Erregung handelt, wiirde also in 
diesem Falle sich nicht wohl in eine einfache mathematische Gleichung kleiden 
lassen, aber es wiirde sich in Worten etwa wie folgt formulieren lassen: Die 
Polarisationsnegativitat ist anfangs Nuli und bleibt so lange Nuli oder nahe 
Nuli, bis eine bestimmte kleine Elektrizitatsmenge hindurchgegangen ist, bzw. 
bis eine Konzentrationsanderung von bestimmtem Betrage im Nernstschen 
Sinne sich entwickelt hat. Von da an wachst sie yóllig unabhangig von 
weiteren elektrischen Einwirkungen bis zu einem Masimum und fallt wieder 
auf Nuli herab. Erst einige Zeit spater wiirde die Stelle von neuem „polarisier
bar11 sein. Man sieht leicht ein, dafi auch auf diese Weise notwendig eine 
wellenfórmige Fortpflanzung der Erregungswelle resultieren mufi, im weiteren 
Verlaufe einseitig nach einer bestimmten Richtung. Ausschliefilich von der 
Reizstelle aus wurden zwei Erregungswellen ausgehen. Aber auch in diesem 
extremen Falle geniigt die Yorstellung einer Kernleiterstruktur und die 
Vorstellung einer ihr eigenes Gesetz befolgenden „physiologischen Polari
sation11 yollstandig, um den wellenfórmigen Ablauf zu erklaren. Diese letztere 
Vorstellung hat gegeniiber der ersteren den Vorzug, dafi sie besonders leicht 
erklart, warum Negatiyitatswellen am Querschnittende nicht reflektiert werden. 
Mit beiden extremen hier dargelegten Vorstellungen iiber das Gesetz der 
physiologischen Polarisation bei kurzdauernden Einwirkungen sind aber die 
Reihen der Móglichkeiten keineswegs erschópft. Der Leser wird daraus er- 
kennen, dafi wir es in der allgemeinen Kernleitertheorie mit physiologischer
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Polarisation in dem yon mir naher festgelegten Sinne1), mit einer Vorstellung 
zu tun haben, dereń Widerlegung nur schwer móglich erscheint. Ich erinnere 
nochmals an den Standpunkt, den ich schon im Jahre 1900 (1. c.) prazisiert 
habe: „DaB dabei (sc. bei der physiologischen Polarisation) Ladungsvorgange, 
Konzentrationsveranderungen usw., die physikalisch durchsichtig sind, irgendwie 
mitwirken, schlieBe ich natiirlich keineswegs aus (ygl. Nernst, Góttinger 
Nachr. 1899, S. 104). Ich betrachte es aber andererseits geradezu ais eine 
Aufgabe der Neryenphysiologie, das Gesetz der physiologischen Polarisation 
festzustellen.“

C. Die erweiterte physiologische Kernleitertheorie ais allgemeinstes 
Prinzip der Erregungsleitung in der lebendigen Substanz iiberhaupt.

Es ist ganz selbstyerstandlich, dafi die Kernleitertheorie des Neryen nur 
gewinnen wiirde, wenn sie auch auBerhalb der speziell neryósen Erseheinungen 
zur Erklarung der Reizleitung herangezogen werden kónnte. Hermann hat 
dies auch schon friihzeitig fiir den Muskel yersucht. Es besteht aber 
zwischen dem Muskel und dem Neryen der unzweifelhafte Unterschied, daB 
die elektrotonischen Erseheinungen beim Muskel zum mindesten nur minimal 
ausgesprochen sind, yielleicht sogar fehlen, wahrend sie beim Froschneryen 
eine relatiy gewaltige Erscheinung darstellen, und hierfiir dient ja gerade 
das physikalische Kernleitermodell ais ein sehr genaues Bild. Es scheint da
her zunachst beim Muskel die Theorie auf uniiberwindliche Schwierigkeiten 
zu stoBen. Wofern man aber unter physiologischer Polarisation jede Reaktion 
des Kernes auf ein- und austretende Strome begreift, fallt diese Schwierigkeit 
yollstandig hinweg, denn es ist sehr wohl móglich, daB der „Kern“ auf einen 
kurzdauernden Reiz in typischer Weise reagiert, ohne von langer dauernden 
Strómen erheblich beeinfluBt zu werden. Es wiirde indessen den Rahmen 
meines auf allgemeine Neryenphysiologie beschrankten Referates bei weitem 
iiberschreiten, wollte ich den Versuch machen, im Detail nachzuweisen, daB 
die Ubertragung der physiologischen Kernleitertheorie auch auf den Muskel 
nicht ohne Berechtigung ist. Man erinnere sich, daB auch beim marklosen 
Anodontaneryen die Ausbreitung der Erregungswelle nach Biedermann 
ohne gróBeren Katelektrotonus im gewohnlichen Sinne stattfindet, und anderer
seits ist die physiologische Kernleitertheorie der Erscheinung bei diesem 
Neryen bisher ebensogut móglich wie bei allen anderen. Nun kónnte man 
sich stets im Tier- und Pflanzenreich, wo auch immer eine protoplasmatisch 
ermittelte Reizleitung bekannt ist, dieselbe durch irgend welche Oberflachen- 
schichten yermittelt denken, sei es nun, daB eine solche Oberflache z. B. mit 
der Gesamtoberflache der Amobe zusammenfallt, sei es, daB die Fortpflanzung 
der Erregung durch diinne Protoplasmastrange stattfindet, die ihrerseits die 
Rolle des Kernes gegeniiber dem umliegenden Gewebe spielen. Auch hier 
muB ein kurzer Hinweis auf die allgemeine Móglichkeit geniigen.

D. Die Natur des Kerns in den Neryenfasern.
Nehmen wir fiir den Augenblick an, die Kernleitertheorie des Neryen ais 

solche sei yóllig sichergestellt. Es erhebt sich naturgemaB die Erage: „Was

') Vgl. Garten, Pflugers Arch. 108, 338, 1905.
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liaben wir denn eigentlich ais Kern zu betrachten ?“ Hierbei ist zunachst im Auge 
zu behalten, daB Kern und Hiille relatiye Begriffe sind. Man wird aber wohl 
den Teil am richtigste.n ais Kern auffassen,. der die erregbare Substanz enthalt. 
Man wird also ohne weiteres Bindegewebe, ev. auch das gesamte umgebende Ge
webe (fiir nackte Fasern hat Boruttau darauf hingewiesen)' ais Hiille in Anśpruch 
nehmen. Uber diesen Punkt diirftęn alle Autoren einig sein.

Die Differenzen der Anschauungen beginnen aber schon, wenn man z. B. 
fragt, ob auch das Neryenmark mit zum Kern zu rechnen sei oder nicht. Her
mann1) rechnet es mit zum Kern, eine Ansicht, der nicht viele beistimmen 
diirftęn. Diskutablerist jedenfalls die Meinung, daB der. Achsenzylinder ganz ais 
Kern aufzufassen sei, und sofort erhebt sich hier die Frage, welche Bedeutung. als- 
dann die Neurofibrillen haben. DaB ihre Existenz im lebenden Gewebe nicht iiber 
jeden erlaubten Zweifel. erliaben ist, haben wir schon gesehen (vgl. S. 795). Es 
laBt sich andererseits nicht leugnen, daB, wenn wir hiervon abśehen und ihre Pra- 
existenz ais erwiesen annehmen, alsdann eine ganze Reihe von Umstanden dafiir 
sprechen, daB sie die„Kerne" sind, das eigentlich leitende Element, wie man sich 
gewohnlich ausdriickt. Dabei ist indes zu beachten, daB nach der Kernleiter- 
theorie Kern und Hiille unbedingt beide nótig sind, um die Weiterleitung zu 
garantieren, und insofern kann man die Neurofibrillen kaum alleijn ais das leitende 
Element ansprechen.. Die Umgebung gehort einfach dazu, wenn der Leitungs- 
Yorgang móglich sein soli. Durch sie hindurch miissen, zum Teil wenigstens, die 
die Weiterleitung yermittelnden Aktionsstrbmchen sich ausgleichen. Vom elektro- 
physiologischen Standpunkt aus besteht gegen die Annahme, daB die Neurofibrillen 
die Kerne seien, der Einwand, daB dann die auftretenden elektromotorischen Krafte 
sehr groB angenommen werden miifiten. Die Hiillensubstanz bildet / stets einen 
KurzscliluB (Shunt) fiir den Kerns). Die wahren ejektromotorischen Krafte sind 
also stets gróBer ais die beobachteten. Nun geben die meisten Fibrillentheoretiker 
an, daB der Gesamtdurchmesser der Fibrillen im Verhaltnis zum Achsenraum sehr 
klein ist, Man werfe z. B. nur einen Blick auf die Abbildungen von Apathy3) 
bei Hirudo, um sich von den MiByerhaltnissen zwischen den Dimensionen der Quer- 
schnitte des Kerns und der Hiille Rechensehaft zu geben.

An friiherer Stelle (vgl. S. 819) ist sehon herrorgehoben, daB nach Bethe 
der Querschnitt des Achsenzylinders auf '/2|8 yerkleinert werden kann und dann 
die Fibrillen dennoch die Stelle zu passieren yermbgen. Wie es seheint, schwebt 
Bethe dabei die Vorstellung vor, daB die Fibrillen mit unyeranderter Dicke die 
komprimierte Stelle passieren. Wenn man jetzt annimmt, daB Kern und Hiille 
beilaufig wenigstens das gleiche Leitungsyermogen im galvanischen Sinne haben, 
so miiBten die beim Aktionsstrom im Kern auftretenden wahrem elektromotorischen 
Krafte nach ganzen Volt zahlen, eine Annahme, der nicht leicht ein Elektrophysio- 
loge zustimmen wird. Allerdings konnte man annehmen, daB die gefiirbten Fi
brillen stark geschrumpft sind und in vivo ihnen ein viel grofierer Durchmesser 
zukame. Auch der Gedanke, daB den Fibrillen normalerweise ein sich durch die 
Farbung nicht absetzender Teil des perifibrillaren Raumes in dei' Art zugewiesen 
ware, daB dieser inklusiye Fibrille den Kern darstelle, ist nicht ganz von der 
Hand zu weisen.

Nun glaubt aber Bethe den Beweis erbracht zu haben, daB gerade die nach 
Apathy farbbaren Fibrillen des Blutegels das eigentlich Leitende seien. Beim 
Blutegel erscheinen namlich diese Fibrillen gestreckt, wenn das ganze Tier in ge- 
strecktem Zustande fixiert wird, wahrend sie wellig yerlaufen, wenn das Tier im 
Kontraktionszustande fixiert ist. Solange daher ubermafiige, nięhtphysiologische 
Dehnungen yermieden werden, yeriindert die Fibrille ihre Lange nicht, wahrend 
bei den Neryenfasern dies wohl der' Fali ist. Sie sind kiirzer beim kontrahierten 
Tier, langer beim gedehnten. Waren die Neurofibrillen nun die Kerne in unserem 
Sinne, so ware die einfachste Annahme, daB die Erregung dieselbe Zeit braucht,

*). Handbuch 2, 179; Pfliigers Arch. 71, 283, 1898. — 2) Vgl. Samojloff, 
Pfliigers Arch. 78, 38, 1899. — “) Apathy, Mitteil. d. zool. Station zu Neapel 12, 
540 u. 526, abgebildet bei Bethe, Pfliigers Arch. 122, 3, 1908.
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um yon einem Punkte im Schwanze des Tieres zu einem Punkte im Kopfe zu 
gelangen, gleichgiiltig, ob das Tier kontrahiert oder gestreckt ist, wahrend nach 
Bethe ohne komplizierte Annahme dies ' nicht yerstandlich ware, wenn die in 
ihrer Lange variable Perifibrillarsubstanz ais leitendes Element aufzufassen ware. 
Bethe SchlieBt nun aus seinen Versuchen (Details miissen im Original eingesehen 
werden), daB tatsachlich die Ubertragungszeit konstant ist, Immerhin ist zu be- 
achten, daB das Resultat yon Bethe nur unter gewissen Annahmen (siehe Original) 
richtig ist, und dafi es auf Vergleich von Reflexzeiten beruht. Gesetzt aber auch, 
es ware die Deutung richtig und die entgegenstehenden Versuche von Jenkin 
und Carlson1) im Betheschen2) Sinn erledigt, so scheint mir doch der SchluB 
des letzteren noch nicht zwingend. Durch die Dehnung werden die Verhaltnisse 
in den Neryenfasern (Oberflachenschichten) in sehr komplizierter Weise geandert, 
und aus der Kernleitertheorie, wie ich sie yertrete, kann a priori gar nicht yorher- 
gesagt werden, ob die Eortpflanzungszeit der Erregung durch dasselbe Neryenstiick 
yerlangert, yerkiirzt wird oder gleich bleibt. Das letztere kann, wenn es fiir die 
Tiere zweckmaBig ist, phylogenetisch sich entwickelt haben. Neue Versuche iiber 
diese Pragę halte ich fiir unbedingt notwendig.

*) Jenkiń u. Carlson, Journ. of. comparatiye Neurology and Psychology 
14, 85—92, 1904; Carlson, American Journal of Physiology 13, 351, 1905. 
Jenkin und Carlson schlossen aus ihren Versuchen, daB das Leitende im Neryen 
fliissig sein miisse. Im AnschluB an ihre und Bethes Beobachtung sei daran er- 
innert, daB Alcock keine Verschiedenheit in der Neryenleitungsgeschwindigkeit 
bei groBen und kleinen Indiyiduen gefunden hat (Alcock, Journ. of Physiol. 30; 
Proc, of de physiol. Soę. 1904, p. 25) — 2) Bethe, Pfliigers Arch. 122, 1 f., 1908. 
— 3) Hormann, Die Kontinuitat der Atomyerkettung, ein Strukturprinzip der 
lebendigen Substanz, vgl. namentlich S. 9 bis 41. Jena 1899. — *) Uber die er
wahnten und andere Versuche sehe man die Zusammenstellung yon Lehnhoff- 
Wyld, Zur Theorie des Neryenprinzips, Diss., Berlin 1899, vgl. S. 927; ygl. Ver- 
worn, Alte und neue yorstellungen iiber das Wesen der Neryenleitung, Zeitschr. 
f. allgem. Physiol. 1, Sammelref. S. 1, 1902; Bethe, Allgem. Anat. u. Physiol. des 
Neryensystems, S. 301 bis 321, Leipzig 1903; Sutherland, Amer. Journ. of Physiol. 
14, 112, 1.905; Derselbe, Ebenda 23, 115, 1908 bis 1909 (w.d.K.); vgl. Boruttau, 
S. 931, Anm. 1.

E. Sonstige Theorien der Neryenleitung.
Man wird nach dem ganzen Inhalt dieses Kapitels yerstehen, warum ich mich 

beziiglich der abweichenden Theorien nur mit einem kurzeń Hinweis begniige. 
Alle alteren Vorstellungen sind eingehend von du Bois-Reymond kritisiert worden. 
Erganzt werden dieselben durch das fiinfte Kapitel von Hermann, ich yerweise 
namentlich auf dessen Besprechungen der Pfliigerschen und Bernsteinsehen 
alteren Theorien. Wie weit Bernstein heute noch ais Verfechter der Membran- 
theorie von dem von mir eingenommenen Standpunkte entfernt ist, yermag ich 
nicht anzugeben, denn gerade die Membrantheorie ist der von mir yertretenen Auf
fassung besonders giinstig. Zuletzt hat sich Hormann3) (ygl. S. 950) am ener- 
gischsten dafiir ausgesprochen, daB die Aktionsstróme nichts weiter seien ais ge- 
wissermaBen zufallige Begleiterscheinungen des nach ganz anderen Prinzipien sich 
fortpflanzenden Erregungsyorganges 4).

XII. Narkose des Nerven mit besonderer Berucksichtigung 
der Kernleitertheorie.

A. Aktionsstrom ohne Aktion.
Wie wiederholt ausgefiihrt, stiminen alle Kernleitertheorien darin iiber- 

ein, daB die Fortleitung der Erregungen im Neryen ausschlieBlich durch die 
Aktionsstróme selbst, bzw. eyentuell noch durch die elektrotonischen Strome
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bewirkt wird. Eine Reihe von Einwanden gehen nun darauf hinaus darzu- 
tun, daB Erregungszustande im Nerven sich fortpflanzen konnen, ohne ada- 
quate, einem Aktionsstrom entsprechende AuBerungen, — oder auch um- 
gekehrt Aktionsstróme zu beobachten sind, wahrend der Muskel versagt. 
Ja, nach mehreren Autoren soli es móglich sein, daB eine Trennung der Reiz
barkeit einer Strecke von der Leitfahigkeit derselben móglich ware, so daB 
ein Nery leitfahig, aber nicht reizbar und umgekehrt sein konne. Ware das 
wirklich in aller Strenge móglich, so miiBte auch die physiologische Kern
leitertheorie notwendig falsch sein, da ja die Leitung nach derselben auf 
sukzessiver elektrischer Reizung der aufeinander folgenden Teile eines Nerven 
beruht. Die letztgenannten Einwande beruhen auf dem Verhalten partiell 
durch Narkose im weitesten Sinne — auch Warme, Kalte, mechanische Ein
wirkung, elektrische Einwirkung — yeranderter Neryenstrecken in bezug 
auf den Erfolg innerhalb und oberhalb derselben angebrachter Reize. Wir 
werden uns also etwas naher mit ihnen beschaftigen miissen. Unter den 
zuerst erwahnten Einwanden nehmen durch die Scharfe ihrer Form solche 
yon Herzen* 1) und Radzików sky 2) die erste Stelle ein. Herzen hat das 
Oxymoron gebildet und von Aktionsstrómen ohne Aktion gesprochen.

l) Intermed. biol. Inst. 5, 98; 11, 242; Compt. rend. 129, 897, 1899; Zentralbl. f. 
Physiol. 13, 455, 1899; Ebenda 1904, S. 286; Ebenda 15, 386 bis 387, 1901. — 2) Zen
tralbl. f. Physiol. 15, 273, 1901; Pflugers Areh. 84, 57, 1901. — 3) Boruttau, 
Pflugers Arch. 84, 326, 1901. — 4) Pflugers Arch. 82, 134, 1900; Compt. rend. 
135, 584, 1902; Pflugers Arch. 100, 1, 1903. — 5) Boruttau, Pflugers Arch. 65,
1, 1897; man yergleiche Steinach, Ebenda, 55, 488, 1894. In dieser Abhandlung 
liefert Steinach den Beweis, daB man auch bei mechanischer usw. Reizung 
Negatiyitatsschwankungen an Galyanometer beobachten kann. Bei der heutigen 
Methodik (Saitengalyanometer) bietet die Beobachtung einer Negatiyitatswelle in
folge mechanischer Reizung natiirlich keine Schwierigkeit mehr.

Prapariert man nach Herzen einen Ischiadicus eines Frosches móglichst in 
situ frei, sueht die Schwelle fiir die -Muskelkontraktion in bekannter Weise bei 
Reizung mit Induktionsstrómen, und umgibt nun die Gegend der Elektrodę mit 
einem Brei von Chloralose, so kommt nach Herzen ein Moment, in welchem die 
Muskelkontraktionen bereits yerschwinden, wahrend der herausgeschnittene Nery 
am Galyanometer sofort noch deutliche negatiye Schwankung gibt. Dem urspriing- 
lich von Herzen ausgefiihrten Experiment hat Boruttau3) yorgeworfen, daB es auf 
einem groben physikalischen Fehler beruhe, indem Herzen das einfache, rein phy- 
sikalische Stattfinden einer immer besseren NebenschlieBung, die dervon Herzen an- 
gewandte feucht werdende Chloralosebrei den Reizelektroden bot, fiir ein Sinken der 
Erregbarkeit genommen habe, ein Vorwurf, gegen den Herzen sich jedenfalls 
nicht geniigend yerteidigt hat. Wedensky4) hatte u. a. geltend gemacht, dafi der 
Nery sich bereits wieder geniigend erholt haben konne, bis er mit dem Galyano
meter in Verbindung kamę. DaB aber schlieBlich Aktionsstróme beobachtbar sind, 
denen eine Muskelzuckung nicht entspricht, widerstreitet der Kernleitertheorie 
nicht, da die Reizwirkung auf das benachbarte Element bzw. auf das Endorgan 
zu gering geworden sein kann5).

B. Ein Einwand yon Gotch.
Erheblicher war der folgende Einwand von Gotch. Wir sahen friiher 

(S. 886), dafi man nach Gotch, wenn man eine Elektrodę an den frischen 
Querschnitt eines in Ringerscher Kochsalzlósung ausgeruhten Neryen und 
die Langselektrode um weniger ais 4 mm von dem Querschnitt entfernt anlegt,
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mit dem Capillarelektrometer keine negatiye Schwankung erhalt, wahrend die 
Reizung dieses Endes sogar erhdhte Wirkung zeigt. (Vgl. S. 967.)

Gotch hat daraus geschlossen, daB hier ein paradozes Verhalten yor- 
lage, indem die Erregung hier nicht [nach Garten1), wie wir friiher sahen, 
nur schwer] bis in die unmittelbare Nahe des Querschnittes yordringt, aber 
die Anspruchsfahigkeit erhóht ist und eine kraftig wirksame Negatiyitats
welle yon derselben Stelle ausgeht. Doch hat Garten mit Recht darauf 
aufmerksam gemacht, daB hier Gotch iibersehen hat, daB eine vom 
Querschnittsende abmortual laufende Erregungswelle wesentlich andere 
Bedingungen finden kann, wie eine admortual hinlaufende. (Vgl. S. 960.) 
Auch scheint es, ais ob Gotch nicht an demselben Neryen die Reizbarkeit 
und das Verhalten der Negatiyitatswelle in der Nahe des frischen Querschnittes 
untersucht hatte. Es ist das wichtig mit Rucksicht auf die depressiye 
Kathodenwirkung in unmittelbarer Nahe des Querschnittes.

*) Garten, Physiologie des marklosen Neryen, S. 24. — 2) Gotch u. Burch, 
Journ. of Physiol. 24, 410, 1899; J. c., p. 426. — 8) Boruttau, Pfliigers Arch. 84, 
403, 1901. — 4) Gotch, Journ. of Physiol. 28, 53, 1902.

Es folgt also aus den tatsachlichen Beobachtungen noch nicht die Un- 
richtigkeit der allgemeinen Kernleitertheorie.

Ein anderer yon Gotch geltend gemachter Einwand, den in friiherer Zeit 
schon einmal ahnlich Schiff (vgl. unten) beigebracht hatte, daB namlich eine 
gegen die Kathode anlaufende Erregungswelle erlischt, wahrend eine davon weg- 
gehende sogar erhóht wird, kann aus ganz analogem Grunde fiir Trennungen von 
Aktionsstrom und Aktion nicht geltend gemacht werden.

Am energischsten und beim ersten Eindruck wirkungsyollsten haben 
aber Gotch und Burch2) die Kernleitertheorie auf Grund von Versuchen 
bekampft, bei denen die Reizstelle und ein gróBer Teil des Neryen abgekiihlt 
wurde, wahrend die Ableitungsstelle des Aktionsstromes zum Galvanometer 
in warmer Umgebung sich befand.

Wir haben friiher (S. 887) gesehen, daB, wenn der ganze Nerv ab- 
gekiihlt wird, die Dauer des refraktaren Stadiums wuchs. Innerhalb des 
kritischen Interyalles liefien Gotch und Burch auch beim partiell ab- 
gekiihlten Neryen kurz hintereinander zwei Reize auf denselben einwirken. 
Sie erhielten dabei einen doppelten monophasischen Strom, obschon sie nach 
ihrer Meinung nichts erhalten haben wurden, wenn der ganze Nery gekiihlt 
gewesen ware. Sie schlossen daraus, daB bei der partiellen Kiihlung im 
kalteren Teile nur ein Aktionsstrom beobachtet werden konnte, wahrend 
doch offenbar zwei getrennte Erregungen ihn passierten, und sie schlossen 
weiter auf yóllige Unabhangigkeit von Erregungsvorgang und Aktionsstrom.

Indessen machte Boruttau (vgl. S. 888) bei Nachuntersuchungen des 
Gotchschen Resultates darauf aufmerksam, daB es ganz von der Lange der 
abgekuhlten Neryenstrecke abhiingt, ob man eine einfache oder Doppel- 
schwankung sieht und da, wo der Nery wieder warm wurde, war nach 
Boruttau3) sicher ein Aktionsstrom in den Gotchschen Versuchen mit „ge- 
trennten Zacken11 yorhanden. Derselbe konnte also leicht zu zwei getrennten 
Erregungswellen im warmen Teile Veranlassung geben. Die yorsichtige Replik 
Gotchs4) lafit erkennen, dafi dem obigen Einwand in der Tat durch die 
Boruttauschen Darlegungen yorlaufig die Beweiskraft genommen wurde.
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C. Trennung der Leitfahigkeit von der Erregbarkeit.
1. Yersuche mit Einzelreizen.

Im engen Zusammenhang mit dem Verhalten, das der Nerv hier in einer 
abgekiihlten Strecke zeigt1), steht nun das Verhalten, das derselbe bei allen 
moglichen schadigenden Einwirkungen darbietet. Die Versuche werden hier 
besonders dann klar und durchsichtig, wenn man die schadigenden Stoffe auf 
einen beschrankten Bereich der Neryen einwirken laBt und hangen, wie schon 
gesagt, aufs innigste zusammen mit der Frage nach der Trennung von Auf- 
nahmsfahigkeit, bzw. Reizfahigkeit und Leitungsfahigkeit im Neryen. Schiff * 2) 
hat zuerst fiir diese Anschauung gekampft und sie auch durch Yersuche zu 
stiitzen gesucht.

') Uber den EinfluB des Gefrierens auf den Froschneryen vergl. S. 867. Die 
Neryen der Warmbliiter werden schon vor dem Gefrieren leitungsunfahig bei 
Temperaturen von 4- 5 bis 8°. Man sehe Griitzner, Pflugers Arch. 17, 215, 1878; 
Boruttau, Ebenda 65, 7, 1897; Tait, Journ. of Physiol. 34, XXXV, 1906; Der
selbe, Quart. of experim. Physiol. 1, 79, 1908; 1, 191, 1908 (w. d. K.); G. Weiss, 
Journ. de Physiol. et de Pathol. gen. 1, 1, 1899; Wollmann und Lecrenier, Arch. 
intern, de Physiol. 5, 318, 1907. Die Aufhebung der Leitungsfahigkeit wurde 
namentlich nach dem Vorgange von Gad zur reizlosen Vagusausschaltung benutzt. 
Literatur hieriiber sehe man bei S. Lieben, Pfliigers Arch. 118, 247, 1907. —
2) M. Schiff, Gesammelte Beitr. z. Physiol. 1, 755. Uber die Verschiedenheit der
Aufnahmsfahigkeit und Leitungsfahigkeit im peripheren Neryensystem, Lehrb. d.
Neryenphysiol. 1859, S. 75. — a) H. Munk, Untersuchung iiber die Leitung der
Erregung im Neryen, Arch. f, Anat. u. Physiol. 1862, S. 21 bis. 24. — 4) Gad, 
du Bois’ Areh. 1888, 8.397; — s) Duchęnne de Boulogne, Traite de 1’ćlectri- 
sation localisee, Paris 1861.

So glaubte er, wie auch van Deen, sich iiberzeugt zu haben, dafi die 
Riickenmarksfasern direkt nicht reizbar seien, sie seien lediglich kinesodisch 
bzw. asthesodisch (vgl. S. 804). Man hatte also in demselben eine vbllige 
Trennung von Leitfahigkeit und Erregbarkeit. Auch deutete Schiff ge
wisse Erseheinungen bei der Blockwirkung des konstanten Stromes ais 
Trennung von Leitfahigkeit und Aufnahmefahigkeit, indem ein zentral aber 
móglichst weit vom konstanten Strom (absteigend ?) angebrachter Reiz noch 
Muskelzuckung hervorzurufen yermóchte, wahrend dies in der Nahe der 
Elektroden nicht mehr móglich ware. Schniirte Schiff ferner den einen 
Schenkel eines Froschpraparates so, daB die neryóse Leitung nicht gestórt 
war und yergiftete mit Ourare, so war nach ihm unter Umstanden Reflex- 
zuckung von unterhalb der Umschniirung gelegenen Teilen des Ischiadicus 
noch zu erhalten, wahrend Reizung des Plexus sacralis yersagte. Analoge 
Erseheinungen boten sich bei Beobachtung der negatiyen Schwankung dar. 
Ferner fand Munk3), allerdings ohne damals die Bedeutung dieser Yer
suche fiir die in Rede stehende Frage heryorzuheben, daB die Erregbarkeit 
beim absterbenden Neryen an gewissen Punkten des Ischiadicus stark herab
gesetzt oder schon erloschen (?) sein kann, wahrend zentralere Stellen sich 
noch ais reizbar erweisen. Gad4) hat spater, einer miindlichen Mitteilung 
Munks folgend, darauf hingewiesen.

Den Neuropathologen war schon lange bekannt, daB die Muskeln bei 
gewissen peripheren Lahmungen die iibliche Reizung ihrer Neryen noch nicht 
beantworten, wahrend der Kranke willkurlich die Glieder bewegen kann 5).
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Ziemssen und Weiss1), Erb2), Eulenburg3) besćhaftigten sich naher mit 
dieser Tatsache und stellten auch experimentelle Untersuchungen an, die zu 
ahnlichem Ergebnis fiihrten.

') Ziemssen u. Weiss, Deutsches Arch. f. klin. Med. 4, 579, 1868. — 2) Erb,
Zur Pathologie u. pathologischen Anatomie peripherer Paralysen, Deutsch. Arch. usw.
4, 242 u. 535, 1868; 5, 18, 1869. — 3) Eulenburg, Therapie der rheumatisehen
Paciał - Paralysen, Ebenda 2 (1866). — 4) Griinhagen, Versuche iiber inter-
mittierende Neryenreizungen, Pfliigers Arch. 6, 180, 1872; Funke-Griinhagen,
Lehrb. d. Physiol. 1, 584, 1876. t— 5) Griinhagen, Versuehe iiber intermittierende
Neryenreizung, Pfliigers Arch. 6, 181, 1872. — “) L. Hermann, Handb. d. Physiol.
2, 1, 187. — 7) Szpilman und Luchsinger, Zur Beziehung von Leitungs- und
Erregungsyermógen der Neryenfaser, Pfliigers Arch. 24, 347 bis 357, 1881. ,

In ein neues Stadium trat die Angelegenheit durch einen experimentellen 
Yersuch von Griinhagen4), dessen Yersuchsanordnung auch fiir die spateren 
Autoren vorbildlich geblieben ist.

Griinhagen zog einen Neryen durch eine kleine Gaskammer, die den
selben an einer bestimmten Stelle ringfdrmig umschloB. Im Innern derselben 
waren zwei Platindrahte ais Elektroden angebracht, iiber die der Nerv zu 
liegen kam. Durch passend angebrachte Glasrohren lieB sich ein Kohlen- 
saurestrom durch diese Hammer hindurchleiten. AuBerhalb der Hammer, 
zentral, liegt der Nerv wieder auf einem Paar Platinelektroden auf. Leitet 
man nun Kohlensaure durch das Innere der Hammer, so kann man konsta- 
tieren, dafi die mit Induktionsschlagen gepriifte Erregbarkeit im Innern nach 
einiger Zeit eine merkliche Abnahme erlitten hat, wahrend die zentrale un- 
yerandert auf derselben Hohe bleibt.

„Hieraus11, sagt Griinhagen5), „diirfte wohl erlaubt sein, den Schlufi zu 
ziehen, daB neryóser Erregungs- und neryóser Leitungsvorgang ais ver- 
schiedenartige Prozesse voneinander zu trennen sind.“

Hermann 6) trat diesen Ausfiihrungen zuerst entgegen und er betonte 
einen Gedanken, der fiir die richtige Auffassung allerdings von fundamentaler 
Bedeutung ist. Er sagt: „Die Einwirkung auBerer Reize ist stets ein ver- 
lialtnismiiBig roher und unnatiirlicher Eingriff, und es ist sehr wahrscheinlich, 
daB der Reiz, weichen die Nervenelemente selbst aufeinander ausiiben, wenn 
auch mit einem aufieren Reize nahe verwandt, ungleich giinstigere Bedin
gungen ais letzterer findet.11

Experimentell haben zuerst Szpilman und Luchsinger7 * * *) Griin- 
hagen bekampft. Sie haben yor allem die wichtige Tatsache festgestellt, 
die auch durch keine der Nachuntersuchungen in Frage gestellt wurde, daB 
die narkotisierte, kurzum die geschadigte Stelle niemals gegen starkę Schlage 
vbllig unerregbar wird, ehe es die obere geworden ist. Sie machten ferner 
darauf aufmerksam, daB dem ersten Stadium Griinhagens — dem von ihnen 
sogenannten Grunhagenschen Phanomen, in welchem also fiir Einzelreize 
die „ Leitfahigkeit “ kaum geandert erscheint, wahrend die „Anspruchs- 
fahigkeit11 schon erheblich herabgesetzt ist —, stets ein Stadium folgt, bei 
dem „oben“ auch fiir die starksten Erregungen die Leitfahigkeit aufgehoben 
ist, wahrend von den unteren Elektroden im Bereiche der geschadigten Stelle 
noch eine Muskelzuckung ausgelóst werden kann. Auch machten sie darauf 
aufmerksam, daB die Leitfahigkeit oben ziemlich plótzlich fiir schwache und 
starkę Reize yerschwindet. In bezug auf die theoretische Erklarung betonten
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sie die Bedeutung der Lange der Neryenstrecke, die die Erregungswelle durch- 
laufen muB. In ahnlicher Weise hatte schon du Bois-ReymondJ) dasRitter- 
Vallische Gesetz* 2), nach welchem der herausgeschnittene Nerv yom Zentrum 
zur Peripherie absterben soli, fiir erklarbar gehalten, wenn er sich schlieBlich 
auch der urspriinglichen Ritter-Vallischen Anschauung anschloB. Der Ge- 
danke von Szpilman und Luchsinger ist, ins heutige Gewand gekleidet, 
der folgende: Die Erregungswelle hat ein Dekrement in der geschiidigten Stelle, 
infolgedessen kann die von oben kommende Erregung erlóschen, wahrend die 
lokale Anspruchsfahigkeit noch erhalten bleibt. Siewollten auch das „Griin- 
h ag en sehe Phanomen “ erklaren, wobei sie sich auf den Standpunkt Pfliigers, 
des lawinenartigen Anschwellens des Reizes stellten (ygl. S. 966).

') du Bois-Beymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 1, 322. —
2) Man sehe: Hermann, Handb. d. Physiol. 2 (1), 120. Nach den in diesem Kapitel 
dargelegten Tatsachen ist die friihere Idee eines Absterbens des Neryen yom Zentrum
zur Peripherie wohl fallen zu lassen. Es geniigt yollstandig, anzunehmen, daB 
jede einzelne Neryenstelle in einen ahnlichen Zustand gerat, wie er durch Narkose 
und andere Schadigungen rascher herbeigefiihrt werden kann. Dem heraus- 
geschnittenen Neryen ahnlich yerhalt sich der degenerierende. Vgl. Boruttau, 
Pfliigers Arch. 115, 304, 1906. — 3) Man vgl. Pereles u. Sachs, Pfliigers Arch.
52, 526, 1892. — 4) Efron, Ebenda 36, 498, 1885.

Ihre Erklarung ist hier jedenfalls komplizierter, wenn auch im Prinzip nicht 
Yerschieden yon der oben erwahnten einfachen Hermannsehen.

Ieh móchte bemerken, daB merkwiirdigerweise ein Punkt in den bisherigen Unter
suchungen nicht immer geniigend beachtet wurde3). Wenn man mit Minimalreizen 
einen bestimmten Muskel zu erregen yersucht, so ist es a priori nicht zu erwarten, daB 
an yerschiedenen Stellen desVerlaufes ein Induktionsschlag, z. B. die zu diesem Muskel 
zugehórigen Fasern in gleich giinstiger Weise reizt, denn offenbar werden gewisse 
Neryenfasern schon aus rein physikalischen Griinden infolge des Stromverlaufes des 
Reizstromes im Neryen selbst sich in einer giinstigeren Lagę befinden, wie andere 
und es leuchtet ein, daB Bandfasern, welche z. B. die beiden metallischen Elek
troden direkt miteinander yerbinden, leichter gereizt werden kónnen, wie die auf 
der anderen Seite des Neryen oder im Innern gelegenen. Diese Bandfasern, die 
nun etwa oben gereizt werden, brauchen aber in der narkotisierten Strecke nicht 
notwendig ebenso giinstig gelegene Bandfasern zu sein, selbst dann nicht, wenn 
man sich bemiiht, den Neryen so gerade wie móglich auszustrecken. yielleicht 
kann sogar der Fali eintreten, daB die fiir die Beizung oben giinstigsten Fasern in 
der narkotisierten Strecke gerade die ungiinstigsten sind, wenn diese z. B. in der 
narkotisierten Strecke im Innern des Neryen liegen. Sie kónnen dann hier am 
langsten yor der Einwirkung des Narkoticums bewahrt bleiben und zu einer Zeit 
noch leiten, wo die Bandfasern schon yóllig yersagen. Man hatte dann unten ev. 
erhebliche Herabsetzung der Anspruchsfahigkeit, wahrend oben die Leitfahigkeit 
normal erhalten zu sein scheint. DaB es móglich ist, unter Umstanden gleiche 
Beizschwellen an yerschiedenen Stellen des Neryen zu finden, beweist nichts gegen 
die hier erórterte Móglichkeit, da die nótigen VorsichtsmaBregeln nicht von allen 
Autoren in gleicher Weise beobachtet wurden. Auch ist es nieht ganz gleich- 
giiltig, ob man irgendwelche Beaktion eines peripheren Muskels oder die bestimmter 
Fasern beobachtet.

Die Ver8ucbe Griinhagens wurden unter Griitzners Leitung von 
Efron4) wieder aufgenommen, der sachlicb im allgemeinen die Angaben seiner 
Vorganger nur bestatigen konnte. Er untersuchte namentlich auch Amyl- 
alkohol, Glycerin, sowie Belastung des Neryen auf ihr Verhalten zur Frage der 
Trennung der Erregbarkeit und Leitfahigkeit. Beachtenswert ist die Be
hauptung Efrons, daB Warme und mechanische Einwirkung die Erregbarkeit
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auch fur oberhalb gelegene Teile erhohen, so daB also der namliche Reiz 
yerstarkt in den Muskel kommt, wenn er eine in ihrer Erregbarkeit auf 
diese Weise yeranderte Stelle durchsetzen muC1).

Szpilman und Luchsinger hatten aus ihrem Versuch geschlossen, daB 
yon einer yollstandigen Trennung zwischen Leitfahigkeit und Erregbarkeit keine 
Rede sein kann. Efron urgiert: dafi Erregbarkeit yon auBen und Erregbarkeit 
wahrend des Ablaufes der Erregung von Teilchen zu Teilchen nicht dieselbe sei — 
eine Angabe, der die ersten Autoren keineswegs widersprochen haben, so daB dieser 
Teil der Polemik mir unyerstandlich geblieben ist.

Hir schberg2), unter Grunhagens Leitung, wiederholte im wesent
lichen die Versuche der yorhergehenden Autoren und stellte sich selbst auf 
den Standpunkt seines Lehrers.

Die nachste gróBere Untersuchung stammt von Gad3) und seinen 
Schiilern Sawyer, Goldscheider und Piotrowski.

Nach Gad hat man zwischen einer Langs- und einer Quererregbarkeit des 
Neryen zu unterscheiden. Die meisten Einwirkungen treffen nach ihm den Neryen 
quer — mechanisches Klopfen —, auch der konstantę Strom hat nach Gad eine 
reizende Querkomponente; demgegeniiber soli bei der Erregungsleitung das spater 
gereizte Teilchen durch das friiher erregte in der Langsrichtung angestoBen werden. 
Es gibt daher, nach Gad, zwei wesentlich yerschiedene Arten fur die Nerven- 
teilchen, in Erregung zu geraten: ihre Quererregbarkeit und Langserregbarkeit 
(Langslabilitat). Es kann nun ein Reagens die Querlabilitat erhohen, die Langs
labilitat heruntersetzen und umgekehrt, wodurch dies Experiment sich erklaren soli.

Im Sinne der physiologischen Kernleitertheorie gibt es, soweit elektrische 
Strome in Frage kommen — und yielleicht ist ja jede Reizung elektrisch (man 
siehe friiher) —, auf eine gewisse Art stets nur eine quere Erregung. Auch die 
Aktionsstrbme erregen die nachstfolgende Stelle quer, indem sie die Grenzschicht 
senkrecht zur Faserrichtung durchsetzen. Nur muB man sich hiiten, die Frage 
nach dieser Art der Quererregbarkeit zu yerwechseln mit der Frage nach der Er
regbarkeit bzw. Nichterregbarkeit fiir im ganzen quer zugeleitete Strome. Rei 
quer zugeleiteten Strbmen finden sich an demselben Faserquersehnitt neben aus- 
tretenden auch dieselbe Anzahl eintretender Stromfaden. Bei Reizung eines 
Neryen durch einen der Lange nach zugeleiteten Strom sind in der Kathoden- 
gegend (ygl. S. 974) iiberwiegend — ja yielleicht ausschlieBlich — nur aus den 
Kernen austretende Stromfaden yorhanden. Der Kern wird also hier in seinem 
ganzen Umfange quer erregt, bei Querzuleitung des Stromes nur in einem be- 
schrankten Teile dieses Umfanges. Wegen der nun hier obwaltenden Móglichkeit 
eines MiByerstandnisses yermeidet man, meiner Ansicht nach, am besten den Aus
druck der Quererregbarkeit im oben erórterten Sinne und auch Gads Unterschiede 
von yerschiedener Empfindlichkeit der Neryensubstanz fiir Langseinwirkungen und 
Quereinwirkungen sind nur geeignet, in dem an sich klaren Gebiete Verwechse- 
lungen herbeizufiihren. Allerdings wollen Gad und seine Schiller gesehen haben, 
daB der mit Alkohol behandelte Nery fiir quere Durchstromungen besondere Er- 
regbarkeitserhóhungen zeigt (vgl. 8. 974). Hermann4) hat gegen diese tat- 
sachlichen Behauptungen Einwendungen gemacht. Im iibrigen betrachten auch 
Gad und seine Schiiler die Trennung von Leitfahigkeit und Erregung nur ais eine 
scheinbare. Die natiirliche Reizung des folgenden Teilchens durch das yorher-

') Hermann hatte, wie er im Referat, Jahresber. 1885, S. 8, bemerkt, ahnliehe 
Versuche angestellt, da sie aber einen absolut negatiyen Erfolg hatten, nicht publiziert. 
Vgl. die Angabe Howells iiber Warmbliiternerven, Journ. of Physiol. 16, 298f., 
1894. — a) Hirschberg, Pflugers Arch. 39, 75, 1886. — 3) Gad (u. Sawyer), 
du Bois’ Arch. 1888, S. 395; Gad (u. Piotrowski), Ebenda 1889, S. 350; Gold
scheider, Zeitsehr. f. klin. Medizin 19, 164, 1891; G.. Piotrowski, du Bois’ 
Arch. 1893, 8. 205; Gad-Heymans, Lehrb. d. Physiol. 1892. — 4) Hermann, 
Jahresber. 1889, S. 13.
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gehende beim Leitungsvorgang wird anders beeinfluBt durch die Gifte, wie die 
Erregung durch kunstliche, dem Nerven in der Norm ja fehlende Reize von auBen.

Bezuglich der Arbeit Piotrowskis ist hervorzuheben, daB der Nery 
nicht nur mit Einzelreizen, sondern aueh tetanisch und mechanisch erregt 
wurde. Piotrowski untersuchte ferner nicht nur die Reizschwellen, sondern 
yerglich auch die Hubhóhen bei gleicher Reizung. Er wandte zur Reizung, zum 
Teil unter Cybulskis Leitung, Kondensatorentladungen an. Auch unter
suchte er neben der Muskelzuckung die negatiye Schwankung. Endlich 
iiberzeugte er sich davon, dafi Haupterscheinungen auch am marklosen Olfac
torius des Hechtes zu sehen sind. Aus dem letzteren Umstande, sowie aus einer 
Reihe von Widerstandsmessungen des Neryen wahrend der Einwirkung der yer
schiedenen Agenzien, scbloB er, daB den Erseheinungen einfaehe physikalische 
Verhaltnisse nicht zugrunde liegen kónnen, und namentlich auch dem Neryen- 
mark (gegen Erb) keine heryorragende Rolle eingeraumt werden kann.

Die spateren Arbeiten von G. Weiss1) Dendrinos* 2), Beyer3), Noll4), 
Werigo5), Tiberg6), Hartl7), Frik8), Emanuel9) und yon Fróhlich10) 
haben, soweit es sich um die Erfolge von Einzelreizen auf die Muskel
zuckung handelt, im wesentlichen die fruheren Szp i]man-Luchsingersehen 
Versuche bestatigt, wobei aber die Mittel, den Neryen zu schadigen, wechselten, 
und speziell auch die Erstickung, namentlich durch Fróhlich, benutzt wurde.

l) G.Weiss, Compt. rend. 1900, p.444; Derselbe, Journ. de Physiol. et Pathol.
gćner. 5, 1; Ebenda 1903, p. 31. — 2) G. Dendrinos, Uber das Leitungs-
yermógen des motorischen Froschneryen in der Athernarkose, Pfliigers Arch. 88, 98, 
1902; vgl. J oteyko u. Stefanowska, Compt. rend. 1901, p. 1111 —1114; Dieselben , 
Travaux de l’Inst. Solvay 4, 249, Bruxelles. — 3) Hermann Beyer, Narkotische
Wirkung von Riechstoffen und ihr EinfluB auf die motorischen Nerven des Frosches; 
Arch. f. Physiol., Suppl., 1902, S. 203. — 4) Zeitschr. f. allgem. Phys. 3, 1, 57, 1904. 
— 5) Werigo, Zur Frage iiber die Beziehung zwischen Erregbarkeit und Leit
fahigkeit des Neryen; Pfliigers Arch. 76, 522, 1899. — “) Tiberg, Uber den Unter-’ 
schied zwischen Reizbarkeit und Leitungsfahigkeit des Neryen, Arb. d. Petersb. 
Ges. d.Naturf., Abt. f. Zool. u.Physiol. 25, 19; man sehe das Referat in Hermanns 
Jahresber. 1895, S. 16. — 7) Engelmanns Arch. f. Physiol. 1904, S. 65 f. — 8) Frik, 
Die Abhangigkeit der Erregbarkeit des peripherischen Neryen vom Sauerstoff. Dissert. 
Berlin 1904. Speziell S. 28 f. — 9) Emanuel, Engelmanns Arch. f. Physiol. 1905,
S. 482f. -— *’) Fróhlich, Erregbarkeit und Leitfahigkeit des Neryen, Zeitschr. f.
allg. Physiol. 3, 148, 1904; 3, 131, 455, 1904; vgl. Fróhlich u. Tait, Zeitschr. f.
allgem. Physiol. 4, 105f., 1904; man sehe auch Thórner, Ebenda 8, 534f.
1908; vgl. Fróhlich, Ebenda 9 (w. d. K.), Sammelreferat: Das Prinzip der
scheinbaren Erregbarkeitssteigerung 1909, S. 1 f. Man vgl. auch die Abhandlung
Breyers: Uber die Wirkung yerschiedener einatomiger Alkohole auf die Flimmer- 
epithelien und die motorischen Neryen, Pfliigers Arch. 99, 481, 1903. Man sehe 
hierzu die Ansicht Fróhlichs, Zeitschr. f. allgem. Physiol. 9, 10, 1909 (Sammel
referat).

Es sei nur einzelnes heryorgehoben: Schon Szpilman und Luchsinger 
hatten bei yorsichtiger Anwendung von Ammoniak in der geschadigten Stelle eine 
betrachtliche Erhóhung der Erregbarkeit gefunden. Piotrowski sah dieselbe auch 
an den oberen proximalen Elektroden. Fróhlich ist geneigt, diese Erregbarkeits- 
steigerungen nicht auf die angewandten Narkotika usw. zu beziehen, sondern ais 
spontane des Neryen aufzufassen. Sie fehlen nach Fróhlich in den Versuchen, 
in denen man den Neryen zuerst sich hinreichend lange ausruhen laBt.

Werigo konnte bei einer Nachprufung, namentlich unter Verwendung auf- 
steigender Induktionsstróme an der distalen Elektrodę, sich ebenfalls nicht davon 
iiberzeugen, daB yerminderte Leitfahigkeit, wie Piotrowski behauptet hat, mit 
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erhóhter Anspruchsfahigkeit in der narkotisierten Strecke selbst yerbunden sein 
kann. Wedensky untersuchte dann speziell den EinfluB der Streckenlange und 
der Dauer der Narkose auf das Auftreten der Erscheinungen. Er fand, daB die 
letztere um so langer dauern muB, je kiirzer die erstere ist, was namentlich noch 
von Fróhlich bestatigt wurde. Werigo suehte vom Standpunkte der alteren 
Kernleitertheorie aus yerstandlich zu machen, wieso die Erregung mit Hilfe elektro- 
tonischer Stromzweige auch eine erregungsunfahige Stelle des Neryen zu iiber- 
springen yermóchte.

Noll unterschied bei seinen Versuchen zwei Typen. Beizte er mit stark 
iibermaximalen Schlagen, Typus 1, so sah er zunachst wenig Unterschied in bezug 
auf die Muskelzuckung zwischen oben und unten. Die Leitfahigkeit und die Er
regbarkeit nahmen im allgemeinen parallel ab, schlieBlich yerschwindet die Leit
fahigkeit vor der Erregbarkeit. Bei der Erholung kehrt die letztere zuerst zuriick. 
Diese Versuche bilden, nebenbei bemerkt, eine schbne Hlustration des Satzes, daB 
alle Fasern, die noch fahig sind, die Erregung von der oberen Beizstelle zum 
Muskel hindurchzuleiten, in demselben Grade auch unten durch einen aufieren Beiz 
erregt werden kónnen, wenn man diesen hinreichend stark nimmt. Beizte Noll 
mit Beizen, die gerade etwas iibermaximal waren, so erhielt er ais Typus 2 das 
scheinbare Erhaltensein der Leitfahigkeit bei erheblichem Sinken der Erregbarkeit. 
Auch dieses Besultat ist leicht yerstandlich, denn Noll reizte oben stets maximal 
und da die Strecke durch die Narkose nicht beeinflufit wird, so bliebe diese Beizung 
oben auch im weiteren Versuch eine maximale, wahrend an der unteren Neryen
strecke wegen der durch Narkose yerminderten Anspruchsfahigkeit fiir auBere 
Beize die anfanglich maximalen Beize weniger bzw. nicht wirksam werden kónnten. 
Es ist auch durchaus nicht auffallend, dafi Typus 1 und Typus 2 sich gleichzeitig 
entwickeln. Merkwiirdig ware nur, wenn es yorkommen konnte, daB ein starker 
Einzelreiz oben angewendet weniger Wirkung zeigen wiirde wie ein schwacher. 
Dieses paradoxe Verhalten kommt aber nur scheinbar vor, wie sich aus den Dar- 
legungen von Fróhlich1) ergibt.

2. Versuche mit rhythmischer Reizung.
Ein wichtiger Fortschritt in der Erkenntnis der Zustande in der ge- 

schadigten Neryenstrecke wurde durch die Untersuchungen von Wedensky 2) 
herbeigef iihrt, der zum systematischen' Studium periodischer Erregungen 
iiberging und vor allen den Erfolg seiner Reizungen durch das Telephon, 
nicht nur durch die Muskelzuckung, kontrollierte. Das letztere ermóglichte 
es Wedensky zu zeigen, daB die scheinbar unyeranderte Leitfahigkeit in 
der narkotisierten Strecke bereits im Beginn des Experimentes nicht mehr 
unverandert ist. Wenn man der Strecke zwischen yeranderter Stelle und 
dem Muskel das Telephon anlegt und oberhalb der geschadigten narkoti
sierten Stelle rhythmisch reizt, so andert sich der Ton des Telephons bereits 
zu einer Zeit, wo die Priifungen in der bisherigen Art Unterschiede der Leit
fahigkeit nicht erkennen lieBen.

Wedensky und seine Schiller3) haben mit Nachdruck angegeben, dafi der Nery 
dureh die mannigfachsten Einwirkungen, zunachst durch Narkotika im weitesten

’) 1. c. 3, 176. — s) Wedensky, Pfliigers Arch. 82, 134, 1900; 100, 5, 1903; 
Compt. rend., 13. Okt. 1902. Uber die Anwendung des Telephons ygl. das Zentral- 
blatt f. med. Wiss. 1883, S. 465: Becherches telćphoniąues sur les phśnomenes 
electriąues dans les appareils musculaires et nerveux. St. Petersbourg 1884. Zitiert 
nach Journ. de Physiol. et de Pathol. gen. 1903, p. 1042. Uchtomsky, Pfliigers 
Arch. 100, 190, 1903; Semenoff, Ebenda 100, 182, 1903; Paerna, Ebenda 100, 
145, 1903. — 3) Ich zitiere noch nach dem Jahresbericht von Hermann, 1906, 8. 31 
bzw. 38: Malischeff, Wirkung des konstanten Stromes auf den der Narkose unter- 
worfenen Neryen, St.Petersburg 1906; Lewitscheff, Die Wirkung der Haloide und 
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Sinne, aber auch durch andere Gifte, durch mechanische und elektrische MiB- 
handlungen, speziell aueh durch kathodische Einwirkung einer Nervenstrecke in den 
„parabiotischen“ Zustand iibergeht. Der parabiotische Zustand ist dabei, nach 
Wedensky, ein eigentiimlicher Erregungszustand. Er ist dadurch charakterisiert, 
daB er, ahnlich wie ein Querschnitt, negatiy ist gegen seine Umgebung, daB aber 
von ihm im allgemeinen eine Erholung zur Norm móglich ist. Der Demarkations
strom zeigte nur den extremen parabiotischen Zustand der durchschnittenen Neryen
zellen. Die parabiotische Stelle macht dabei im allgemeinen yier Stadien dureh:

1. Das „Transformationsstadium", in welchem rhythmisch eintreffende Er- 
regungswellen auf einen anderen Rhythmus transformiert werden;

2. das „paradoxe“ Stadium, in welchem starkę Erregungen schlecht oder gar 
nicht, schwache Erregungen dagegen noch relatiy gut geleitet werden, und

3. das „Hemmungsstadium", in welchem nach Wedensky gewisse Hemmungs
wirkungen ankommender Erregungen auf Reize, die in der narkotisierten Strecke 
selbst angebracht sind, gefunden werden. Ein letztes

4. Stadium kann man ais das „Stadium der yólligen Reizlosigkeit", der „vólligen 
Leitungsunfahigkeit“, bezeichnen.

Man 'muB immerwieder beachten, daB es im wesentlichen rhythmische 
Reizungen sind, mit Hilfe dereń das Wedenskysehe Resultat erzielt wurde. 
Auch am ganz unyeranderten, nicht narkotisierten Nerymuskelpraparat lassen 
sich dabei ahnliehe Erseheinungen — bei gleichzeitiger Reizung an ver- 
schiedenen Stellen — beobachten, die in einer gegenseitigen Stórung der 
Erregungswelle durch eine Art Interferenz zu bestehen scheinen und bei 
denen jedenfalls die Reiztibertragung vom Neryen auf den Muskel in der 
Neryenendplatte in Frage kommt1). In dieser finden dannVorgange statt, die 
denen in der narkotisierten Strecke ahnlich sind. Hierher gehóren gewisse 
Versuche von Kaiser, namentlich aber auch von Hoffmann und Amaja, 
die in einem friiheren Abschnitt dieses Bandes, S. 455, bereits besprochen 
wurden. Hier konnen wir uns nur mit den Erseheinungen in einer ge
schadigten Neryenstelle selbst beschaftigen.

der Sauren auf die Funktionen des Neryen, St. Petersburg 1906; Gulinowa, Der 
EinfluB der Kiihlung auf die Funktion des Neryen, St. Petersburg 1906; Dene- 
mark, Uber den EinfluB des destillierten Wassers auf die Funktionen des Neryen, 
St. Petersburg 1906.

') Vgl. Fuld, S. 987, Anm. 7.

D. Aktionsstrom und Narkose.
Es war von yornherein zu erwarten, daB die genaue Yerfolgung des 

Aktionsstromes mit dem Rheotom bzw. mit dem Kapillarelektrometer — 
heute ware das Einthoven-Galvanometer noch passender — allein in der 
Lagę war, die eigentumlichen hierbei zu beobachtenden Verhaltnisse yóllig 
befriedigend aufzuklaren. Zuerst zu erwahnen sind hier jedoch dieVersuche 
yon Waller, der mit einem gewohnlichen, móglichst aperiodischen Galyano
meter und rhythmischen tetanischen Reizen arbeitete. Dabei zeichnete ein 
Lichtfleck des Galyanometers auf langsam beweglicher photographischer 
Platte. Die Fig. 172, 173 u. 174 geben einige Beispiele fiir die auftretenden 
Erseheinungen, wenn der ganze Nery dem schadlichen Reagens ausgesetzt 
wird. Die dickere Linie entspricht der gewissen langsamen Anderungen 
unterworfenen Ruhelage des Galyanometers. Die Ausschlage nach unten * 
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stellen die negatiyen Schwankungen, die nach oben positive Nachschwan- 
kungen darJ).

Es sind aus den Kuryen Wallers Beispiele — Ather und Kohlen
saure — entnommen. Hierbei sieht man zunachst eine Yergróberung der

Wirkung des Athers (CgH5)2 O auf die elektrische Reaktion des isolierten Nerven. 
(Aus Waller, Tierische Elektrizitat, S. 20. Leipzig 1899.)

Fig.173.

I
vorher Kohlensaure nachher

Wirkung einer „schwachen“ Dosis Kohlensaure. Primare Erregung. 
(Aus Waller, Tierische Elektrizitat, S. 50. Leipzig 1899.)

negatiyen Schwankung und auch die positiye Nachschwankung unter der 
Einwirkung dieser Gifte eintreten. Spater ergibt sich yollstandige Schwachung

*) Waller, Obseryations on isolated nerve, Philosophical Transactions 188, 
Ser. B, London 1897; Derselbe, Tierische Elektrizitat, Leipzig 1899. Man sehe 
auch Alcock, The action of anaesthetics on mammalian nerye, Journ. of Physiol. 
28, Proc, of Physiol. Soc. 1902, p. 43; Derselbe, The action of anaesthetics on living 
tissues, I. The action on isolated nerve, Proc. Boy. Soc. 77 (B), 267—282, 1906.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. nn 
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und unter Umstanden auch wieder eine mehr oder minder yollstandige Er- 
holung. Auch bei der Erholung kónnen VergróBerungen der negativen 
Schwankung zur Beobachtung gelangen. Ganz ahnliche Kuryen erhielt 
Waller1) auch nach langerem Tetanisieren des Neryen. Er fiihrte sie auf 
Kohlensaureproduktion im Neryen zuriick. Auf jeden Fali handelt es sich 
hier um das erste Zeichen der Ermudung des Neryen, die also ihrerseits 
ahnlich wirkt wie eine leichte Narkose.

Da das einfache Galyanometer nur die Integralschwankung darstellt, so 
kann jenen Kuryen Wallers z. B. nicht entnommen werden, ob die scheinbare 
VergróCerung des Effektes nur durch Erhohung der maximalen elektromotori
schen Kraft oder nur durch langere Dauer des einzelnen Aktionsstromes 
bedingt ist. Boruttau2) untersuchte zuerst die Verhaltnisse beim Neryen, 
wenn der ganze Nery der Einwirkung der Kohlensaure ausgesetzt war, mit.

Fig. 174.

Kohlensaure
Wirkung einer starken Dosia Kohlensaure. Vollstandige Anasthesie mit darauffolgendem

Excitationsstadium. (Aus Waller, Tierische Elektrizitat, S. 50. Leipzig 1899.)

dem Rheotom und fand vor allem, dafi im wesentlichen die Dauer des Aktions
stromes yerlangert wird, wahrend die maximale elektromotorische Kraft keine 
Steigerung aufwies. Mit Hilfe des Capillarelektrometers fand Garten3) fiir 
Kohlensaure ebenfalls den gedehnteren Verlauf des Aktionsstromes am Olfac
torius des Hechtes. Derselbe fand Ahnliches fiir die Einwirkung des Veratrins auf 
den Neryen. Spater wurden diese Versuche yon Boruttau und Fróhlich4) 
weitergefiihrt und sie ergaben nun ais Hauptresultat, daB beim einzelnen

') Waller, Tierische Elektrizitat, S. 62 f., Leipzig 1899. Man sehe den friiheren 
Ahschnitt iiber Ermudung, S. 899f., sowie die Abhandlung yon Thórner, die mir 
unmittelbar vor ScbluB der Korrektur zu Gesicht kommt; Thórner, Zeitschr. f. 
allgem. Physiol. 10, 29, 1909. — !) Pfliigers Arch. 84, 337 f., 1901. — 3) Garten, 
Beitr. z. Physiol. d. marki. Neryen 1908, S. 43 bis 46. — 4) Boruttau u. Fróhlich, 
Pfliigers Arch. 105, 444, 1904; vgl. Boruttau, Ebenda 107, 193, 1905; 115, 287, 
1906. Neuerdings bringt Fróhlich die Erscheinungen in der narkotisierten Strecke 
mit seinem Prinzip der scheinbaren Erregbarkeitssteigerung in Zusammenhang 
(w. d. K.). Zeitschr. f. allgem. Physiol. 9, Sammelreferat S. 1 f., 1909; ygl. S. 942.
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monophasischen Aktionsstrom (Langschnitts - Querschnittsstrom), wenn die 
Langsschnittsableitung innerhalb der geschadigten Stelle liegt, eine bedeutende 
Verlangerung des absteigenden Schenkels zu konstatieren ist, — eine negative 
Nachwirkung, die sogar ais dauernde Schwachung des Ruhestromes imponieren 
kann. Befindet sich die yeranderte Stelle nur zwischen Reiz und abgeleiteter 
Strecke, so ist die allgemeine Gestalt des Aktionsstromes nicht verandert, nur 
bewirkt die geschadigte Stelle, dafi die maximal auftretende elektromotorische 
Kraft kleiner wird, um so kleiner, eine je langere Strecke die Erregungswelle zu 
durchlaufen hat. Boruttau und Fróhlich bezeichnen diesen Erscheinungs- 
komplex ais das Lokalisationsgesetz. Dasselbe ist nur ein spezieller Fali des 
allgemeinen Satzes, den wir friiher kennen gelernt haben, dafi namlich die 
Form der im Neryen ablaufenden Aktionsstromwellen wenigstens relatiy un- 
abhangig ist von der speziellen Form des Reizes. Bei Zugrundelegung der 
allgemeinen Kernleitertheorie kann ja die narkotisierte Strecke auf den 
weiteren Ablauf der Aktionsstromwelle im unveranderten Rest des Neryen 
nur insofern einwirken, ais der Aktionsstromreiz des letzten narkotisierten 
Querschnittes merklich yerschieden ist yon dem entspreehenden eines nor
malen Neryen. Ob aber, wie die Autoren des Lokalisationsgesetzes wollen, 
die maximale elektromotorische Kraft unter allen Umstanden am Ende der 
narkotisierten Strecke geringer ist, diirfte fiir die einzelne Nervenfaser noch 
keineswegs erwiesen sein ').

E. Das „Alles- oder Nichtsgesetz“ am Neryen.
Gotch2) hat die Negatiyitatswelle des Froschneryen untersucht, wenn 

er den Neryen nicht maximal, sondern untermaximal reizte. Er fand dann, 
dafi die Form der Aktionsstromkurye bzw. die in ihr erkennbaren, zeitlichen 
Momente hierbei nicht geandert sind, und dafi derselbe Effekt erreicht wird, 
wenn man nur einen Teil des Neryen (einzelne Biindel des Plexus) maximal 
reizt. Er hat daraus geschlossen, dafi yielleicht fiir die einzelnen Neryen
fasern das „Alles- oder Nichtsgesetz11 gilt. Bekanntlich wurde das letztere 
zuerst yon Bowditch3) fiir das Herz aufgestellt. Die einzelnen Fasern 
wurden also entweder gar nicht oder maximal erregt werden kónnen. Der 
Gedanke yon Gotch ist schwierig zu beweisen, aber auch schwierig zu 
widerlegen.

*) Auch scheint es nicht sehr gliicklich, alle diese Untersuchungen ais elektro- 
pathologische dem Verhalten des normalen Neryen gegeniiberzustellen, da im Prinzip 
bei der Einwirkung von Warme und namentlich von Kalte, also immerhin unter 
Bedingungen, die gemeiniglich ais physiologische zu betrachten sind, dieselben Er- 
scheinungen auftreten. So hatte ja schon Verwej mit dem Rheotom gefunden, 
daB der Aktionsstrom sich nicht andert, wenn zwischen Reiz und abgeleiteter 
Strecke der Nery selbst gekiihlt ist, und zwar in eben demselben Sinne wie durch 
alle die Gifte, die man bisher untersucht hat. — !) Gotch, Journ. of Physiol. 28, 
395—416, 1902. — 3) Vgl. Dieses Handbuch 1, 235, 1905.

Es yerlohnt sich yielleicht von ihm aus, die Erseheinungen in der narkoti
sierten Strecke zu betrachten. Dann laBt sich das Lokalisationsgesetz fiir die ein
zelne Faser nicht mehr aufrecht erhalten, und die Abnahme des Maximums der 
Negatiyitatswelle beim Durchgang durch die narkotisierte Strecke wohl nur so 
deuten, daB die Zahl der erregten Neryenfasern geringer wird, die Erregungswelle 
in der einzelnen Faser erlischt, wahrend sie in anderen ungeschwacht hindurch- * 

60*
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geht, oder nach voriibergehender Schwachung sogar wieder anwachst. Dadurch, daB 
der Ort des Erlóschens fiir die einzelne Neryenfaser yerschieden liegt, wiirde der Ein- 
druck eines stetigen Dekrementes auch dann erzeugt werden, wenn die inaximale 
elektromotorische Kraft in der einzelnen Nervenfaser dieselbe bliebe. Jedenfalls 
hat sie am Schlusse in den erregten Neryenfasern, wenn man das „Alles- oder 
Nichtsgesetz” annimmt, den yollen Wert.

Die Veranderungen in der Aktionsstromkurye auf Einzelreiz gehen natiirlich 
parallel mit yeranderungen der Anspruchsfahigkeit derselben Neryenstellen fur 
einen zweiten Reiz. Die refraktare Phase wird yerlangert, und so erklart sich 
das Ausfallen gewisser Erregungswellen in der narkotisierten Strecke des Trans- 
formationsstadiums Wedenskys. Es erklart sich in ahnlicher Weise auch das 
Hemmungsstadium. Es ist hierbei fiir die Erklarung gleichgiiltig, ob nur maxi- 
male oder auch submaximale Erregungen in der einzelnen Faser weiter geleitet 
werden konnen. Dagegen scheint das „Alles- oder Nichtsgesetz" mit den Erschei- 
nungen im paradoxen Stadium nicht recht yereinbar zu sein. Hier scheint es 
zunachst notwendig zu sein, auch fiir die einzelnen Neryenfasern Negatiyitats
wellen yerschiedener Intensitat zuzulassen. Im paradoxen Stadium machen starkę 
tetanisierende Reize nur eine Anfangszuckung, schwachere rufen Tetanus heryor. 
Hier scheint es naheliegend, anzunehmen, daB durch die erste starkere Erregung 
die Bedingungen fiir ein starkeres Dekrement der zweiten Erregungswelle geschaffen 
werden bzw. fiir ein rascheres Erloschen derselben. Man wird wohl ferner schlieBen, 
dafi diese in der narkotisierten Strecke erloschende zweite Erregungswelle immerhin 
die Bedingungen fiir das Erloschen der dritten schafft usf., wahrend bei schwacheren 
tetanisierenden Reizen die einzelnen Wellen die narkotisierte Strecke zu passieren 
yermógen. Immerhin halte ich dadurch das „Alles- oder Nichtsgesetz“ der Nerven- 
faser noch nicht fiir erledigt. Es bleibt noch die Móglichkeit, daB die narkotisierte 
Stelle durch die starken Strome elektrotonisch oder unipolar selbst affiziert wird. 
Auch konnten in der narkotisierten Strecke die einen Fasern durch benachbarte 
erregte beeinfluBt werden, indem hier eine gewisse Ausnahme von dem Gesetz der 
isolierten Leitung denkbar erscheint. (Siehe weiter unten.) Endlich miiBten die 
Versuche mit sinusoidalen Wechselstrómen angestellt werden.

Wie dem auch sei, ob das „Alles- oder Nichtsgesetz“ gilt oder nicht, 
die einfache Annahme, daB in der narkotisierten Strecke die Art, wie die 
einzelne Stelle der Nervenfaser auf sie treffende Aktionsstróme antwortet, 
geandert ist, geniigt yollstandig, alle beobachteten Erseheinungen zu erklaren. 
Man erkennt also, wieso diese letzteren yom Standpunkt der physiologischen 
Kernleitertheorie aus begriffen werden konnen.

Im AnschluB hieran móchte ich anhangsweise noch einige weitere Einwande 
gegen diese letztere besprechen.

F. Anhang. Einige spezielle Einwande gegen die Kernleitertheorie.
EinEinwand gegen die Kernleitertheorie riihrt von Engelmann1) her, der der 

Meinung war, es miiBten starkę Erregungen sich rascher fortpflanzen ais schwache. 
Allerdings ist dieser Einwand hauptsachlich gegen die Ubertragung der Kernleiter
theorie auf die Reizleitungsyerhaltnisse in der Muskelfaser gerichtet, aber wenn die 
physiologische Kernleitertheorie am Neryen richtig ist, so ist sie jedenfalls im Er- 
klarungsprinzip fiir die Erregungsiibertragung uberhaupt, und wenn es umgekehrt 
Erregungen gibt, die sich durch die Protoplasmamasse fortpflanzen, ohne durch 
Strome bedingt zu sein, so ware damit den Zweiflern in bezug auf die physiologische 
Kernleitertheorie fiir den Neryen eine nicht unwesentliche Stiitze an die Hand ge
geben. Starkę Erregungen miissen, so schliefit Engelmann, weiterhin Strome 
aussenden ais schwache; infolgedessen weiter weggelegene Teilchen direkt er-

*) Engelmann, Pflugers Arch. 66, 574, 1897.
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regen und sich rascher fortpflanzen kónnen. Dieser SchluB ist nicht berechtigt. 
Einmal wiirde, wenn das Alles - oder Nichtsgesetz fiir die einzelne Neryen - oder 
Muskelfaser Geltung haben wiirde, die Voraussetzung Engelmanns fallen, daB 
es in bezug auf eine einzelne Muskelfaser yerschieden starkę Erregungen geben 
konnte und ob benachbarte Fasern mit in Erregung sind oder nicht, hat nur wenig 
EinfluB auf die in den Kern ein- und austretenden Stromfaden, wie ich noch 
weiter darlegen werde. Aber auch wenn man annimmt, dafi yerschieden starkę 
Erregungen in der einzelnen Faser sich fortpflanzen kónnen, braucht — wie die 
Theorie ergibt — daraus ebensowenig eine raschere Fortpflanzungsgeschwindigkeit 
zu folgen, wie etwa ein starker Ton sich nicht rascher durch die Luft fortpflanzt 
ais ein schwacher. Nicht die Hohe der Negatiyitat, sondern der zweite Differential- 
ąuotient derselben nach dem Orte ist mafigebend fiir die Starkę der in den Kern 
ein- oder austretenden Stromfaden. Die Reizwirkung auf den nachstfolgenden 
Querschnittl) hangt daher yiel mehr von der Anstiegsform der Negatiyitat ais yon 
ihrem absoluten Werte ab. Eine nach der Hohe der Negatiyitat gemessene starkę 
Erregung braucht also nicht notwendig fiir irgend einen Querschnitt beim Weiter- 
schreiten der Negatiyitatswelle eine starkere Reizung zu bedeuten. Ware das aber 
auch der Fali, so kamę doch in Frage, ob bei starkerer Reizung eines Querschnittes 
derselbe zeitlich rascher antwortet wie bei schwacher. Es kann also nach der 
physiologischen Kernleitertheorie die Fortpflanzungsgeschwindigkeit fiir starkę und 
schwache Erregungen sehr wohl konstant sein.

l) Um MiByerstandnissen yorzubeugen, sei nochmals daran erinnert, dafi die 
Veranderung infolge der Reizung zwar den ganzen Querschnitt treffen kann, daB 
sie aber andererseits móglicherweise allein auf die Grenzschicht (Plasmahaut) be
schrankt bleibt (vgl. S. 930). Jedenfalls erfolgt nach den Vorstellungen Nernsts 
die die Erregung auslósende Konzentrationsanderung nur in den Grenzschichten.

Nahe yerwandt mit dem yorhin erwahnten Engelmannsehen Einwand ist 
die Behauptung, nach der Kernleitertheorie sei das Gesetz der isolierten Leitung 
nicht erklarlich, indem die Aktionsstromwelle der einen Faser die benachbarte 
reizen miisse. Um die Sache zu yereinfachen, denken wir uns eine zentral gelegene 
Faser, in der allein eine Negatiyitatswelle sich fortleitet. Dann ist es richtig, daB 
ein gróBer Teil der Stromfaden , die in den Kern ein- bzw. austreten miissen, auf 
ihrem Wege andere Neryenfasern passieren. Aber es leuchtet doch unmittelbar 
ein, daB selbst die benachbarten Fasern nur einen yerschwindenden Bruchteil reiner 
Kathoden, z. B. im Verhaltnis zu der Mittelfaser, erhalten kónnen (vgl. S. 974). 
Die Stromfaden auBerhalb des Kernes der in Erregung gedachten Neryenfaser 
werden ja das Bestreben haben, sich iiber den Querschnitt móglichst zu yerteilen. 
Selbst benachbarte Fasern werden also im wesentlichen quer durchsetzt. Nehmen 
wir aber selbst den fiir die isolierte Leitung ungiinstigsten Fali an, daB alle Fasern 
in Erregung geraten, mit Ausnahme einer einzigen, die zunachst unerregt bleiben 
soli, nehmen wir ferner an, es yerlaufen alle Negatiyitatswellen synchron, alle 
Fasern seien streng parallel, dann wiirde hier die unerregte Faser von allen iibrigen 
Stromkomponenten empfangen und die Faser ais Ganzes ungefahr in gleicher 
Intensitat langs durchstrómt sein, wie die Hulle der iibrigen, wenn wir von Unter- 
schieden des Leitungsyermógens absehen. Da aber der Kern unter allen Umstanden 
nur einen Bruchteil — man denke an die móglicherweise yorhandene geringere 
Leitfahigkeit des Neryenmarks — der Stromfaden, die bei gleichmafiigem Leit- 
yermógen auf die ganze Faser treffen wurden, aufnimmt, so ist die Reizwirkung 
auch in einem solchen Falle schon aus diesem Grunde geringer. Es kommt noch 
etwas hinzu, eine genauere Beachtung der Form der Negatiyitatswelle ergibt, was 
hier naher darzulegen zu weit fiihren wiirde, zwar eine kraftige Reizung der er
regten Faser, aber nur eine schwache der Nachbarfaser, indem den Kathoden der 
einen nicht Kathoden der anderen Fasern, sondern Anoden entsprechen. (Ich 
móchte bei dieser Gelegenheit bemerken, daB die Form der Negatiyitatswelle selbst 
mir eine der besten Stiitzen der Kernleitertheorie zu sein scheint.) Nun haben wir 
bisher auch nicht der Wirkung der Polarisation Rechnung getragen, die ebenfalls 
der isolierten Leitung zu gute kommt. Ubrigens wissen wir nicht, ob in unserem



950 Erregbarkeitsanderung des Neryen durch zugeleitete Strome.

kiinstlich konstruierten extremen Falle — alle benachbarten Fasern erregt und 
nui' eine Faser nichtTerregt — nicht eine wirksame Reizung zustande kommen 
konnte.

Unsere Experimente, auf denen das Gesetz der isolierten Leitung sich stiitzt, 
beziehen sich ja immer nur auf das Verhalten in Stammen gemeinsam yerlaufender 
Nervenfaserbiindel. In der Tat sehen wir, wenn durch einen frischen Querschnitt 
giinstige Bedingungen geschaffen werden, wie aus den von Uexkullschen Experi- 
menten zur paradoxen Zuckung heryorgeht, benachbarte Fasern kraftig miterregt 
werden.

Es widerspricht also auch das Gesetz der isolierten Leitung nicht der Kern- 
leitertheorie. Diejenigen Forscher, die sich nicht auf den Boden der Kernleiter- 
theorie — auch nicht in der hier von mir yertretenen Form — stellen, z. B. 
Hormann, betrachten die elektrischen Erseheinungen ais etwas ganz Nebensach- 
liches. Sie halten die Aktionsstróme im allgemeinen fiir zu schwach, die Weiter
leitung zu besorgen. Das ist das eine Extrem. Im anderen Extrem halt man die 
Aktionsstróme fiir so stark, daB sie die Nachbarschaft reizen miissen, und kon- 
struiert den Einwand gegen die Kernleitertheorie aus der isolierten Leitung.

Nach meiner Uberzeugung liegt die Wahrheit hier in der Mitte, d. h. die 
Kernleitertheorie, wie ich sie vertrete, erklart alle bisher sichergestellten Tat- 
sachen der Neryenphysiologie.

XIII. Anderungen der Erregbarkeit des Nerven 
durch zugeleitete Strome.'

A. Historisches.
Schon sehr bald nach Gały anis Entdeckungen hatten mehrere Forscher, 

z. B. Valli, Fowler und Pfaff t), bemerkt, daB bei Armierung der Neryen 
mit yerschiedenen Metallen gewisse Anderungen der Erregbarkeit in unserem 
heutigen Sinne auftreten. Systematische Versuche in dieser Richtung hat 
aber erst Ritter angestellt. Er liefi Froschschenkel sehr lange, mehrere 
Stunden lang, in geschlossenen Ketten einfachster Art (Metallbogen) liegen. — 
Bei im Neryen absteigendem Strome 2) bekam er dann nur noch schwachere 
bzw. keine Zuekungen bei Wiederoffnen und -schlieBen. Beim aufsteigenden 
Strome erhielt er anfanglich immer starkere Zuekungen, schlieBlich den nach 
ihm benannten „Ritterschen Offnungstetanus“.

Spater hat Ritter3) den Komplex dieser Erseheinungen „Gesetz der 
Modifikation der Erregbarkeit durch den konstanten Strom“ genannt.

Volta fand gegeniiber Ritter, daB jeder Strom, wenn er auf dieselbe 
Weise immer wieder einem Neryen zugeleitet wird, stets Schwacherwerden 
sowohl des SchlieBungs- ais auch des Offnungseffektes erzeugt. Kehrt man 
dann den Strom um, so wirkt der umgekehrte Strom viel energischer. Das 
gilt fiir Strome, welches auch ihre Richtung ist (Voltasche Abwechselung).— 
Ritter naherte sich in seinen Ergebnissen spater denen Voltas bei der 
Verwendung starker Ketten, doch wurde er auch auf einen besonders wich- 
tigen Umstand aufmerksam: er fand, daB das Geschlossensein eines be-

*) C. H. Pfaff, Uber tierische Elektrizitat und Reizbarkeit. Leipzig 1795. 
(Kap. XXXI: Scheinbare Verstarkung der Reizbarkeit durch den Reiz der tierischen 
Elektrizitat.) — 2) Die kurzeń Ausdriicke „absteigend“ und „aufsteigend11 hat erst 
spater du Bois eingefiihrt. — 3) Vgl. Beitrage zur naheren Kenntnis des Galva- 
nismus und der Resultate seiner Untersuchung 2, 118 bis 139. Jena 1805.
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liebigen Stromes den Effekt der Offnung ebendesselben Stromes erhóht und 
fiir die SchlieBung desselben herabsetzt. Manganinis Versuche schienen 
dagegen die urspriinglichen Voltaschen 9 Anschauungen zu bestatigen.

Das ganze einschlagige Gebiet wurde durchgearbeitet durch Rosen
thal2) und ziemlich gleichzeitig durch Wundt3). — Jener kam zu den Er- 
gebnissen:

') Voltasche Alternativen und Abwechselungen. — 2) J. Rosenthal, Uber 
Modifikation und Erregbarkeit durch geschlossene Ketten und die Voltaschen Ab
wechselungen. (Henleu. Pfeuffer, Zeitsehr. f. rat. Med. 4, 3. Reihe, S. 139,1858). —
3) Arch. f. physiol. Heilkunde 2, 356. — 4) Gehlens Journ. 6, 421, 1808. — 6) Ann. d.
Phys. 1830. — 6) Unters. 1, 383. — 7) Lehrb. d.Physiol. d. Menschen 2 (2), 654, 1848.

„Jeder konstantę Strom, welcher auf einen (motorischen oder sensiblen) 
Neryen oder einen Muskel einwirkt, versetzt diesen in einen Zustand, in 
welchem die Offnung dieses und die SchlieBung des entgegengesetzten Stromes 
eine heftige Erregung setzen, wogegen die SchlieBung des ersteren und die 
Offnung des letzteren (entweder unwirksam sind oder) auf die vorhandene 
Erregung hemmend wirken, und zwar hat in beiden Fallen die SchlieBung 
eine starkere Wirkung ais die betreffende Offnung.11

Wundt wich im Detail yon Rosenthal wieder ab und betonte Diffe- 
renzen zwischen auf- und absteigendem Strome. Speziell stellte er fest, daB 
bei schwachem absteigenden Strome, den Rosenthal weniger konstant wirksam 
gefunden hatte, niemals — auch im weiteren Verlaufe — SchlieBungs- oder 
Offnungszuckungen auftreten. Fiir starkere Strome fand Wundt (vgl. Pfliiger, 
Elektrotonus, S. 83) eine wesentlich deprimierende Wirkung des Stromes.

Es muB scharf betont werden, daB sich diese Behauptungen zunachst 
nur auf Erregungen des Neryen (Modifikation seiner Erregbarkeit) beziehen, 
wenn die Strome an denselben Stellen zugeleitet werden. Ritter ging aber 
in der Aufdeckung der Tatsachen noch weiter. Er fand, daB ein solcher 
durchstrómter Teil auch fiir andersartig applizierte elektrische Reize eine 
Yeranderung seiner Erregbarkeit zeigt, je nach „Erregbarkeitsstufe“ und 
Stromrichtung yerschieden. Ja, Ritter4) behauptete, daB nach langerer 
Durchstrómung eines Neryen auch die extrapolare Strecke, die Strecke, die 
sich zwischen Strom und Muskel befindet, einen Zustand yeranderter Erreg
barkeit — um in der heutigen Nomenklatur zu sprechen —, die katelektro- 
tonische Strecke relatiy kraftigere Zuckungen, die anelektrotonische schwachere 
ais vorher zeigt.

Aus dei’ Abhandlung bzw. aus dem Original (in der bayerischen Akademie) 
ist mir nicht ganz klar geworden, ob Ritter die Priifungen schon wahrend 
des Geschlossenseins des Stromes oder erst nach Offnung desselben yor- 
genommen hat. Wahrscheinlich ist das erstere der Fali, und so sind die 
wesentlichsten Tatsachen der Erregbarkeitsanderungen durch den Strom yon 
Ritter schon gefunden worden. — Auf seinen subjektiyen Versuch mit der 
Saule werden wir spater zuriickkommen (vgl. S. 990.)

Im Jahre 1830 fand Nobili’1), daB Froschpraparate sich beruhigen 
konnen, wenn sie von einem Strom durchflossen werden, und zwar kommt 
móglicherweise beiden Stromrichtungen diese Fahigkeit zu.

Matteucci beschaftigte sich mit demselben Phanomen, und auch 
du Bois-Reymond6) sah Ahnliches.— Sorgfaltiger untersuchte Valentin7)
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diese Tatsachen. Es ergab sich, daB ein Reiz unwirksam wird, wenn zwischen 
ihm und dem Muskel ein geniigend starker elektrischer Strom durchgeleitet 
wird. Auch fand er die Herabsetzung der Erregbarkeit im absteigenden 
Anelektrotonus.

Ohne Yalentins Angaben zu kennen, durchforschte Eckhard dieses 
Gebiet. Er lieB die Zuckungskurven auf einem Helmholtzschen Myographion 
sich aufzeichnen, verwandte unpolarisierbare Elektroden (Kupfer - Kupfer- 
sulfatlósung-feuchte Faden), benutzte ais Reizmittel nicht nur konstantę 
Strome, sondern auch Induktionsstróme und wendete zur Priifung der Erreg
barkeit durch chemische Reize Kochsalz an. Auch priifte er den EinfluB 
eines Scherenschnittes ais Reiz. — Er fand, daB bei allen den Stromstarken, 
die ihm zur Verfiigung standen, ein oberhalb des Stromes angebrachter Reiz 
nur yermindert, nie erhóht wird. Die Herabsetzung unterhalb einer. Anodę 
stellte er gleichfalls klar und fand die erregbarkeitssteigernde Wirkung 
der Kathode. Eckhard erkannte endlich, dafi auch bei aufsteigendem 
Strom jenseits der Kathode erhóhte Erregbarkeit herrschen miisse. — Er kam 
zu dem Satz l):

„Jeder konstantę, den motorischen Neryen durchfliefiende Strom stellt 
auf der durchflossenen und iiber die positiye Elektrodę hinaus gelegenen 
Strecke Yerminderung, dagegen auf der jenseits der negatiyen Elektrodę 
befindlichen Erhohung der Erregbarkeit her.“

Eckhard gelang es nicht — wegen mangelnder Hilfsmittel, die Strome 
hinreichend fein abzustufen — den Beweis fiir die Erhohung der Erregbarkeit 
im aufśteigenden Katelektrotonus zu erbringen.

B. Versuche Pfliigers.
Diesen wichtigen Schritt tat Pfliiger, dem ais gliicklicher Umstand die 

Erfindung des Saitenrheochords von du Bois-Reymond zu Hilfe kam, das 
ihm ermóglichte, ganz schwache Strome dem Neryen zuzuleiten. Auch er 
bediente sich der nach damaligen Begriffen unpolarisierbaren Elektroden, 
yermied aber die feuchten Faden Eckhards, benutzte ein yereinfachtes Myo
graphion mit feststehender Glasplatte, konstruierte fiir uniforme SchlieBungen 
seinen Fallhammer usw. (siehe Pfliiger, „Elektrotonus11).

Pfliiger yersuchte ferner das Verhalten der intrapolaren Strecke auf- 
zukliiren, und nachdem er yergebens yersucht hatte, durch quere Durch- 
strómung des Neryen zum Ziele zu gelangen, benutzte er die chemische 
Reizung.

Er brachte ein Trbpfchen konzentrierte Kochsalzlósung an den Neryen, 
und um das Entstehen sekundarer Elektrodenstellen zu yermeiden (siehe 
weiter unten), nahm er mit Filtrierpapier die iiberschiissige Lósung wieder 
weg 2). —- So fand er, dafi bei schwachen Strómen intrapolar in der Gegend 
der Kathode erhóhte — in der Gegend der Anodę herabgesetzte Erregbarkeit 
stattfinde —, dafi bei starkeren Strómen sich der Indifferenzpunkt yerschiebe 
und bei starksten Strómen der Anelektrotonus bis an die Kathode heran- 
reicht, wie aus der nachfolgenden Fig. 175 ersichtlich ist, die die intra- und

*) Beitrage z. Anat, u, Physiol. 1, 45, 1858. — !) Trotz dieser Malinahme bleiben 
fiir die Kerne sekundare Elektrodenstellen bestehen.
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extrapolare Verbreitung des Elektrotonus darstellen soli, soweit er sich durch 
Erregbarkeitsanderungen yerrat. A und JB sind die Eintritts- bzw. Austritts- 
stellen des Stromes, yx zeigt die Erregbarkeitsanderungen fiir die schwachsten, 
y3 fiir die starksten Strome an.

Auch die Pfliiger móglich erscheinende „totale" Reizung der durch- 
flossenen Strecke mit einem Induktionsschlag schien ihm eine Bestatigung 
dieses Resultates zu liefern.

Wie Pfliiger1) in der Einleitung seines „Elektrotonus" berichtete, 
richtete er sein Hauptaugenmerk „zunachst und besonders auf die Urvariabeln 
des Elektrotonus, um zu ermitteln, ob der Zuwachs der Erregbarkeit in 
ahnlicher Weise von diesen abhiingen móchte wie derjenige, weleher yon den 
:>dipolaren“ Kraften herriihrt", und ais Resultat seiner Untersuchungen er
gibt sich ihm2), „daB die Gesetze, welche der Gang der Nadel am Multipli- 
kator verkiindet hat, denjenigen geradezu identisch sind, welche das andere, 
namlich das physiologische Reagens, nunmehr auf das klarste dargelegt hat". 
— Er spricht ferner von der „auffallenden Ubereinstimmung" und „der Kon- 
gruenz der durch den Elektronus bedingten Veranderungen der Erregbarkeit 
einerseits und der elektromotorischen Krafte des Neryen andererseits".

Erregbarkeitsanderung im Elektrotonus bei yerschiedener Stromstarke (nach Pfluger),

Zur Zeit der Pflugerschen Untersuchungen war im wesentlichen aber 
dei' Zustand im An- und Katelektrotonus nach du Bois-Reymond derselbe, 
indem eine gleiche saulenartige Anordnung der Molekule stattfand, und 
Pfluger standen nur die Differenzen im elektrischen An- und Katelektro
tonus in der GróBe und der Art des Abfalles zu Gebote, um die Yerschieden- 
heiten der Wirkung bei Anodę und Kathode auf die Erregbarkeit begreifen 
zu lassen.

Spater, ais die du Boiś-Reymondsche Theorie der urspriinglichen 
saulenartigen Polarisation von den meisten Forschern yerlassen wurde und 
die durch Matteucci und Hermann begriindete Theorie der Kernpolari- 
sation dieselbe yerdrangte, war der absolute Unterschied der Erregbarkeit 
sofort begreiflicher ais im Jahre 1859. — Die Kerne waren im Anelektro- 
tonus positiy, im Katelektrotonus negatiy polarisiert, und Hermann hat denn 
auch sofort fiir den Erregbarkeitsunterschied in den beiden Zustanden die 
positiye bzw. negatiye Kernpolarisation yerantwortlich gemacht. Jetzt ent- 
sprach dem positiyen und negatiyen Zeichen der Erregbarkeit auch ein hin
reichend antagonistisches elektrisches Yerhalten.

*) Pfluger, Elektrotonus. Einleitung, S. V. Berlin 1859. — 2) Ebenda, S. 432.
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Erwahnt sei in diesem Zusammenhange, daB die von Pfliiger einge- 
fiihrten Ausdriicke „An- und Katelektrotonus u von du Bois-Reymond 
herruhren, wie aus einer gelegentlichen AuBerung desselben hervorgeht4).

l) du Bois-Reymond, dessen Archiy 1891, S. 410. — 2) Wundt, Unter
suchungen zur Mechanik der Neryen und Neryenzentren I, Erlangen 1871. (Arch.
f. d. ges. Physiol. 3, 437—440, 1870.) — 3) Hermann, Arch. f. d. ges. Physiol.
7, 497—498, 1873. — 4) Bihang Till. kongl. Syenska Vetenskaps-Akademiens Hand-
lingar 6, No. 22; vgl. S. 818. — 5) B. Werigo, Effekte der Neryenreizung durch 
intermittierende Kettenstróme, Berlin 1891; man sehe auch von demselben, Pflugers 
Arch. 31, 417, 1883; 84, 260u.547, 1901. — 6 7) Zanietowski, Rozprawy Akademii 
Umiejętności wydział matemat.-przyrodniczy (poln.), Ser. II, 10, 93. Krakau 1896.

C. Bestatigung des Eckhard-Pfliigerschen Gesetzes.
Die durch Yalentin, Eckhard und Pfliiger festgestellten Tatsachen 

der Veranderung der Erregbarkeit sind spaterhin durch eine ganze Reihe 
von Forschern nachgepriift worden. Nicht alle kamen zu demselben Ergebnis, 
und einzelne Abweichungen werden uns noch im Folgenden beschaftigen. 
Von denen, welche die dargelegten Tatsachen im wesentlichen bestatigen, seien 
Wundt2) und namentlich auch Hermann3) genannt.

Tigerstedt4) hat in besonders eleganter Weise sich der mechanischen 
Nervenreizung bedient. — Er hammerte den Neryen mit einem nach Art des 
Tetanomotors konstruierten Hammer, der nach dem Rhythmus eines Metronoms 
den Neryen erregte. Wenn die Schlage so schwach waren, daB eiąe Muskel- 
zuckung nicht folgte, traten wahrend des Geschlossenseins eines absteigenden 
polarisierenden Stromes stets solche Zuckungen auf (wie nachstehende Fig. 176 
zeigt). Die Striche zeigen den SchluB des Stromes an, die mit 1 bezeichnete

Erhohung der Erregbarkeit fiir mechanische Reize im Katelektrotonus (nach Tigerstedt).

Zuckung riihrt vom SchluB des polarisierenden Stromes her. Ahnlich sind 
die Kuryen in anderen Fallen, und ganz speziell wichtig ist es, daB es 
Tigerstedt auch gelang, fiir die intrapolare Strecke die Erregbarkeits- 
yeranderungen darzutun.

Auch Wundt (1. c.) hat das letztere bei elektrischer Reizung schon mit 
Erfolg yersucht, indem er einen groBen Widerstand in den Reizkreis ein- 
schaltete und so das Einbrechen des polarisierenden Stromes yermied. 
Werigo5) schaltete in beide Stromkreise, was zuerst Hermann yorgeschlagen 
hatte, groBe Widerstande ein und kónnte so ebenfalls die Erregbarkeit in 
der intrapolaren Strecke priifen. — Zanietowski8) yersuchte dasselbe mit 
Hilfe von Kondensatorentladungen. (Die Einwande Werigos gegen diese 
Versuchsanordnung siehe Pflugers Arch. 84, 578, 1901.)

Bis auf einen noch zu erwahnenden Punkt haben die jetzt genannten 
Autoren im wesentlichen alle Angaben Pflugers beziiglich der Erregbarkeits
anderung wahrend des Geschlossenseins des Stromes bestatigt.
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Nach dem Aufhóren des Stromes tritt nach Pfliiger eine Umkehrung 
der Wirkungen ein, die Erregbarkeit an' der anelektrotonisiert gewesenen 
Stelle ist erhóht, an der katelektrotonisierten Stelle herabgesetzt. Diese 
Herabsetzung an der Kathode macht aber sehr schnell ebenfalls einer 
positiyen Modifikation Platz, so daB die Erregbarkeit des ganzen Neryen 
einige Zeit nach der Durchstrómung erhóht ist. Es mufi aber bemerkt 
werden, daB fiir die durchflossene Strecke selbst namentlich die zeitlichen 
Verhaltnisse der Entwickelung der Erregbarkeitsunterschiede auch noch heute 
sehr wenig durchforscht sind, und was andere Neryen ais den Froschneryen 
betrifft, so sind Versuche nach Art der in diesem Abschnitt besprochenen an 
marklosen Neryen bisher nur ganz sparlich angestellt.

So sah yon Uexkiill bei Eledone moschata eine gewisse Beruhigung 
der Mantelmuskulatur eintreten, wenn er den Mantelneryen in Anelektrotonus 
yersetzte. Die Undurchgangigkeit der Erregung durch einen hinreichend 
starken konstanten Strom konnte er aber nicht bestatigen.

Am marklosen Riechneryen des Olfactorius fand Garten t) bei Ver- 
zeichnung der Aktionsstróme mit dem Capillarelektrometer die typischen 
Wirkungen auftreten, wenn er in unmittelbarer Nahe der Anodę oder Kathode 
aufsteigende Induktionsstróme durch den Neryen schickte. Doch muB be
merkt werden, daB der eine Pol bei Garten mit dem Pol des konstanten 
Stromes zusammenfiel 2). Ich selbst habe in noch nicht yeróffentlichten Ver- 
suchen am Verbindungsneryen von Anodonta cygnea bei Anlegung yon drei 
Paar Elektroden die typischen Wirkungen gesehen. Auch hier wurde nicht 
das Erfolgsorgan beobachtet, sondern die durch die Aktionsstróme bewirkten 
Ausschlage des Saitengalyanometers miteinander yerglichen. Doch fehlt es 
heute noch an einer griindlichen Durcharbeitung des Gebietes fiir die mark
losen Neryen.

D. Depressive Kathodenwirkung.
In einem Hauptpunkte sind die Pfliigerschen Angaben heute besonders 

zu erganzen bzw. richtigzustellen. Es handelt sich hier um den Symptomen- 
komplex der depressiven Kathodenwirkung, an dessen Klarstellung vor allen 
Dingen Werigo in heryorragendster Weise beteiligt ist.

Schon lange vor diesem indes hatte Schiff3) gelegentlich behauptet, 
daB bei starken Strómen die Erhohung der Erregbarkeit an der Kathode in 
eine Depression iibergehe. Auch Engelmann4) wurde auf denselben Tat- 
sachenkoinplex gefiihrt, ohne ihn aber zunachst weiter systematisch zu yer
folgen.

Griinhagen und Hermann fanden, wie wir noch sehen werden, vor 
dem russischen Forscher das sogenannte Scheitern der Erregung an der 
Kathode. Ja, Griinhagen 5) behauptete schon im Jahre 1869 direkt eine 
zerstórende Wirkung der Kathode auf den Neryen. (Man ygl. auch Griin-

*) S. Garten, Beitr. z. Physiol.d. marklosen Neryen 1903, S. 72 bis 73. — s) An
ordnung von Hermann u. Tschitschkin (vgl. folgende Seite). — 3) M. Schiff, 
Lehrb. d. Physiol. d. Menschen, S. 94, Lahr 1858 bis 1859; vgl. J. Budge, Virchows 
Arch. 28, 296, 1863. — ■•) Engelmann, Pfliigers Arch. 3, 409, 1870. — 5) A. Griin- 
hagen, Uber das Wesen und die Bedeutung der elektromotorischen Eigenschaft der 
Muskeln und Neryen, Zeitschr. f. rat. Med. 36, 132, 1869. 
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hagen, Die elektromotorischen Wirkungen lebender Gewebe. Berlin 1873.
S. 113.) Mit Werigos einschlagigen Untersuchungen haben sich dann 
noch Zanietowski U; Lhotak yonLhota2), Burker3), Hermann und 
Tschitschkin 4) und, unter Leitung yon Wedensky, Paerna5) beschaftigt. 
Ais alterer Vorlaufer Werigos kommt auch Rutherford6) in Betracht. 
Derselbe hatte sich zur Aufgabe gestellt, eine Diskrepanz in gewissen Angaben 
vonBezolds zu dem gewóhnlichen Gegensatz zwischen Kat- und Anelek
trotonus aufzuhellen. von Bezold7) fand namlich, daB im Gebiete des An- 
elektrotonus nicht nur verminderte Anspruchsfahigkeit, sondern auch yer- 
minderte Leitfahigkeit fiir die Neryenerregung herrscht. Auffallenderweise 
fand er auch Ahnliches fur den Katelektrotonus. Die Versuche waren so 
angestellt, daB dem Neryen drei Paar Elektroden angelegt wurden, durch 
welche ihm auch drei Offnungsinduktionsschlage zugefiihrt werden konnten. 
Aus der Differenz der Latenzzeiten der Muskelzuckung bestimmte y. Bezold das 
Leitungsyermógen der unteren und der oberen Neryenstrecke. In den Kreis 
des obersten Paares konnte nun auch eine konstantę elektromotorische Kraft 
eingeschaltet werden, und man konnte so die obere Strecke in An- bzw. Kat
elektrotonus yersetzen. Rutherford trennte den ersten Stromkreis in zwei 
weitere, so daB polarisierender Reiz und Reizkreis getrennt blieben, wenn 
auch der Reiz dicht an der dem Muskel naheren Elektrodę appliziert wurde. 
Er fand nun bei schwachen Strómen und raschem Arbeiten die erwartete 
Vermehrung der Leitfahigkeit im Katelektrotonus und sah diese in ihr Gegen- 
teil iiberkehren, wenn er zu starkeren Strómen iiberging 8).

Hierher gehóren, wie sich noch zeigen wird, ferner yielleicht gewisse 
Beobachtungen yon Billharz und Nasse9), die eine Umkehr der gewóhn- 
lichen Erregbarkeitsanderungen durch mannigfache Schadigungen des Neryen, 
auch durch den elektrischen Strom, feststellten.

Wie schon der yon Werigo gewahlte Name sagt, handelt es sich bei 
dem in Rede stehenden Phanomen darum, daB nach langerer oder kiirzerer 
Zeit, je nach der Starkę des Stromes, die anfangllch beobachtete normale 
Eckhardsehe Steigerung der Erregbarkeit abnimmt, was gelegentlich auch 
Pfluger schon bemerkt hatte, daB sie aber, was die friiheren Forscher nicht 
gesehen hatten, schliefilich in ihr Gegenteil iibergeht. Selbst ein sehr 
schwacher Strom zeigt diese Erscheinung, wofern er nur hinreichend lange 
geschlossen war, und diese Herabsetzung iiberdauert bei hinreichend langem 
Geschlossensein eines hinreichend starken Stromes sogar das Offnen des-

*) J. Zanietowski, Untersuchungen uber die elektroton. Veranderungen der 
Nervenerregbarkeit mit Hilfe des Kondensators, Rozprawy Akad. Umiejętności. Wydział 
mat. Przyrodniczy, Ser. II, 10. Krakau 1896. — 2) Buli, intern, de l’acad. d. sc. 
de Bohśme 1898. (Zit. nach Hermanna Jahresbericht.) — “) Burker, Uber die 
Beziehung zwischen der Richtung reizender Offnungsinduktionsstróme und dem 
elektrotonischen Effekt in der intrapolaren Neryenstrecke, Pfliigers Arch. 81, 76, 
1900. — 4) Hermann u. Tschitschkin, Die Erregbarkeit des Nerven im Elektro
tonus, Pfliigers Arch. 78, 53 bis 63, 1899. -— 5) Paerna, Pfliigers Arch. 100, 145, 
1903. — 6) Rutherford, Elektrotonus, Journ. of Anat, and Physiol., 2. Ser., No. 1, 
Nov. 1867, p. 87. — 7) Bezold, Untersuchungen iiber die elektr. Erregung der Neryen 
und Muskeln 1861, S. 109. — ") Vgl. Gotch, Text-Book of Physiol. 2, 502. Edin- 
burgh und London 1900. — ’) Billharz u. Nasse, Arch. f. Anat. u. Physiol. 
1862, 8.66.
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selben. Sie klingt nun durch Erholung langsam ab, dabei bleibt aber eine 
Fahigkeit des Neryen zuriick —- sehr rasch wieder und durch yerhaltnis
maBig schwache Strome die volle Depression zu zeigen —so daB eine gewisse 
latente Anderung des Neryen stattgefunden hat. — Entgegengesetzt wirkende 
Strome (also nachtraglich anodisehe Polarisation) beschleunigen die Erholung. 
Eine yorlaufig anodisch polarisierte Stelle kann, ehe diese Erholung yoll
standig eingetreten, dabei die Eigentumlichkeit darbieten, eine Erhohung der 
Erregbarkeit im Anelektrotonus zu zeigen, indem wahrend der Dauer eines 
umgekehrt gerichteten Stromes eine yoriibergehende plótzliche Aufhebung der 
kathodischen Depression stattfindet. Niemals findet hierbei ubrigens durch 
anodisehe Polarisation eine Erhohung der Erregbarkeit iiber den am yóllig 
frischen Neryen erzielten Wert statt.

Engelmann, Lhotak yonLhota, Zanietowski waren geneigt, diese 
depressive Kathodenwirkung auf eine Verschiebung des Pfliigerschen Inter- 
ferenzpunktes iiber die Anodę hinaus zu beziehen. Doch ist dies, wenn man 
den Parallelismus der elektrotonischen und iibrigen Elektrotonuserscheinungen 
festhalt, yom Standpunkte der Kernleitertheorie aus, wie Hermann und 
Werigo mit Recht hervorheben, geradezu etwas Unbegreifliches. Aber auch 
die Meinung von Hermann, es mochte die mógliche negatiye Polarisation 
des Neryen bereits ein solches Maximum erreicht haben, daB eine weitere 
Steigerung durch die Aktionsnegativitat unmoglich erscheint, diirfte wohl 
Bedenken unterliegen. Dagegen spricht vor allem der sowohl bei Zanie
towski wie durch Werigo festgestellte Umstand, daB die Kathodendepression 
die Offnung des Stromes erheblich iiberdauern kann.

Eine Meinung von Biirker i), es konnten unter oder neben der Kathode 
infolge des Polarisationsgegenstromes wahrend des Geschlossenseins des 
Hauptstromes eine sekundare Anodę gebildet werden, ist von Werigo2) 
energisch bekampft worden. Auch ich halte den Versuch Biirkers fiir nicht 
gliicklich, mufi es aber ablehnen, im Rahmen des Handbuches darauf naher 
einzugehen.

l) K. Biirker, Pflugers Arch. 81, 76 f., 1900; 91, 373f., 1902. Auf die Wichtig- 
keit der tatsachlichen Eeststellungen Biirkers iiber den Parallelismus zwischen 
Anderungen der Erregbarkeit und der Grófie der elektrotonischen Strome mochte 
ich nicht yerfehlen, hier besonders hinzuweisen. — 2) Werigo, Pflugers Arch. 84, 
260, 1901.

Von den Erklarungsyersuchen Werigo s selbst will ich nur eine auch sonst 
wahrscheinliche Tatsache hervorheben. Die kathodisch polarisierte Stelle ver- 
halt sich namlich wie eine Demarkationsstelle, und es diirfte in der Tat hier ein 
Moment gelegen sein, das die Erscheinung dem Verstandnis naher zu bringen 
geeignet ist. Griinhagen (1. c.) spricht yon der Wirkung der Kathode 
wie yon einer Ligatur, die die durchstrómte Neryenpartie von der benach- 
barten scharf abtrenne und damit auch die Fortpflanzung der Erregbarkeit 
im Neryen hindere, unter Umstanden selbst ganz unmoglich mache. Auch 
Wedensky sieht durch die Kathode des Stromes im Neryen den parabio- 
tischen Zustand entstehen, der nach ihm die Negatiyitat der Neryensubstanz 
am Querschnitt bedingt. Diese Ansicht ist um so bemerkenswerter, ais auch 
fiir die anodisehe positiye Polarisation die Móglichkeit des „anodischen Quer- 
schnittes“ ernstlich zu beriicksichtigen ist (vgl. S. 983). Im iibrigen hat Werigo l 
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eine sehr detaillierte Hypothese entwickelt, um alle Erscheinungen zu erklaren, 
die nur ganz kurz skizziert werden kann, da die physikalische Grundlage 
dem Referenten stark angreifbar zu sein scheint. Die nach Werigo an der 
polarisierbaren Grenze der Neryenfaser sich ansammelnden Ionen, die kat- 
elektrotonischen Ionen, sind nach ihm die direkte Ursache der Depression. 
Werigo1) macht ferner ad hoc die Hypothese, daB diese katelektrotonischen 
Ionen allein sich in den Ruhepausen nicht wieder mit den anelektrotonisehen 
yereinen, sondern den Dissoziationsgrad der stromleitenden Neryensubstanz 
im Vergleich mit der Norm yergróBern helfen. Werigo denkt sich, daB sie 
jetzt bei einer abermaligen Polarisation sofort in grbBerer Zahl am Kern 
anhaften werden, womit z. B. der rasche Wiedereintritt der Depression beim 
WiederschlieBen des Stromes in derselben Richtung yerstandlich ware usw. 
(Weitere Einzelheiten sehe man im Original.)

l) Werigo, Pfliigers Arch. 84, 595, 1901. — 2) Arch. d. scienc. phys. et nat. 
58, 98—99, 1877. — 8) Zeitschr. f. Biol. 8, 235 bis 236, 1872. — 4) Arch. f. Anat., 
Physiol. 1866, S. 380. — 5) Obernier, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1861, S. 269. — 
’) Ygl. Hermann, Pfliigers Arch. 10, 215, 1875.

In anderer Art denkt sich Biedermann die Wirkung der Kathoden- 
depression, namlich ais eine lokale Ermudung der Neryensubstanz. Wenn 
man diesen Gedanken durchfiihren will, so zeigt jedenfalls diese Art yon 
Ermudung manche Ziige, die gewbhnlicher Ermudung und Erholung fremd 
sind. Werigo hat selbst den Gedanken sebon einmal diskutiert, aber ab- 
gelehnt. Zu beachten ist auch, dafi eine Grenze zwischen Ermudung und 
Schadigung sehr schwer zu ziehen ist (vgl. S. 899).

Die depressiye Kathodenwirkung laBt noch nachtraglich Licht fallen auf 
eine Reihe yon Versuchen, die ohnedem schwer yerstandlich waren. So be- 
greift man, wie unbedingt notwendig es ist, tadellos frische Neryen zu nehmen, 
wenn schon die erste Durchstrbmung den Neryen dauernd yerandert, und 
wie manche Untersucher zu scheinbaren Abweichungen von den Eckhard- 
Pfliigerschen Satzen gefiihrt werden kónnten.

Werigo selbst weist in dieser Beziehung auf gewisse Beobachtungen 
von Lautenbach2) und Valentin3) hin. Desgleichen erklart er die Be
hauptung yon Munk4), daB der Nery im Katelektrotonus nur die Erhohung 
der Erregbarkeit fiir absteigende Schlage zeige. — DaB die Versuche von 
Billharz und Nasse yielleicht hierher zu rechnen sind, wurde schon oben 
erwahnt. Pfliiger und Obernier5) wollten die von Pfliiger angenommene 
negatiye Modifikation an der Kathode nach Aufhóren des Stromes feststellen. 
Ihre Resultate sind yielleicht auf persistierende Kathodendepression zu be- 
ziehen. Wahrend im Anfang Werigo die Kathodendepression ais sekundare 
Wirkung der primaren Erhohung gegeniiberstellte, laBt er dieselbe jetzt gleich 
von Anfang an sich entwickeln, und es durfte daher iiberhaupt schwer sein, 
zu unterscheiden, was negatiye Modifikation im Sinne Pfliigers und was 
schon wahrend der SchlieBung yorhandene depressiye Kathodenwirkung ist.

Es kann ferner gar keinem Zweifel unterliegen, daB diese depressiye 
Kathodenwirkung mit dafiir yerantwortlich zu machen ist, wenn ein kon
stanter Strom zwischen Reiz und Muskel die Muskelkontraktionen zu unter- 
driicken yermag6), und wir werden bei der Besprechung des sogenannten 
dritten Falles des Zuckungsgesetzes auf diesen Punkt noch einmal zuriick- 
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kommen miissen. Nach den Auffassungen von Griinhagen und Hermann 
tritt sogar das Scheitern der Erregungswelle an der Kathode friiher ein ais 
an der Anodę. Es ist notwendig, um dies klar zu erkennen, naher auf das 
Verhalten der Aktionsstróme im polarisierten Neryen einzugehen.

E. Aktionsstróme im polarisierten Nerven.
Bernstein1) war der erste, der an Stelle des Muskels das Galyanometer 

yerwandte, um iiber den EinfluB des estrapolaren Kat- und Anelektrotonus 
AufschluB zu erhalten. Er traf unter anderem folgendes Arrangement (in- 
frapolare Anordnung): Polarisierender Strom, Reizelektroden und ableitende 
Elektroden.

') du Bois-Reymonds Arch. 1866, S. 596. — !) J. Bernstein, Uber den 
Elektrotonus und die innere Mechanik des Neryen, Pfliigers Arch. 8, 45, 1874; 
vgl. S. 498. — 3) Hermann, Pfliigers Arch. 8, 258, 1874; 6, 560, 1872; 7, 349, 
1873 u. 10, 215, 1875.

Bei den ersten Versuchen fand hier Bernstein ein paradoxes Resultat. 
Er fand namlich Verstarkung der negatiyen Schwankung im Katelektrotonus, 
Abnahme im Anelektrotonus. Es zeigte sich aber, dafi dies nur Geltung hat, 
wenn der polarisierende Strom die abgeleitete Strecke beeinfluBt und starkere 
Reizstróme angewandt werden. Bei gróBerer Entfernung vom polarisierenden 
Strome und Ableitungsstrecke und Minimalreizen tritt auch hier das typische 
Verhalten, wie esValentin und Eckhard fiir die Muskelzuckung festgestellt 
haben, hervor. Die oben erwahnte Abweichung beruht im wesentlichen auf 
der von Bernstein festgestellten Tatsache, daB alle elektrotonischen Strome 
eine negatiye Schwankung ebenso erleiden wie der ruhende Nervenstrom. 
Es findet da unter Umstanden eine Art algebraische Summation der Wirkungen 
statt. Allerdings glaubt spater Bernstein, daB bei starken Reizen sich der 
EinfluB yon Kat- und Anelektrotonus geradezu umkehrt. Er stellt den 
Satz auf2), daB das Maximum der Erregung durch starkę Reize an der 
Anodę hervorgerufen wird.

Diesem Satz widersprach Hermann3) auf das entsclliedenste. Zwar 
sieht auch er masimale Erregungen im Anelektrotonus nicht geschwacht, im 
Katelektrotonus nicht yerstarkt, aber das umgekehrte Verhalten konnte er 
nicht beohachten. Die tatsachlichen Fundę desselben erganzte er im iibrigen 
dahin, daB der polarisierende Strom selbst eine positiye Schwankung durch- 
machte. Er untersuchte die Verhaltnisse auch mit dem Rheotom und er fand, 
wenn die Erregung auf Seite der Kathode geschah, die erste Phase geschwacht, 
wenn sie auf Seite der Anodę geschah, yerstarkt. Wegen des komplizierten 
Arrangements bei Hermann muB auf die einschlagigen Stellen im Original 
yerwiesen werden.

Im allgemeinen bildete sich Hermann die Yorstellung, die er selbst ais 
Dekrementsatz, Boruttau ais In- und Dekrementsatz bezeichnet. Wenn es 
sich nun einerseits um schwache polarisierende Strome handelt, andererseits 
um nicht gerade minimale Erregungen, scheint dieser Satz in der Tat ein 
gutes Bild der tatsachlich abzuleitenden Strome zu geben. Mit Hilfe dieses 
Satzes erschien es Hermann móglich, die Eckhard-Pfliigersche Erreg
barkeitsanderung zum Teil wenigstens ais scheinbare zu deuten, indem die 



960 In- und Dekrementsatz.

zunachst in unveranderter Starkę entstehende Erregungswelle erst nachtrag
lich bei weiterem Ablauf groBer oder kleiner wird. Hermann stellt sich 
vor, daB eine Negatiyitatswelle beim Passieren polarisierter Stellen einen 
Zuwachs erleidet, wenn diese Stellen weniger kathodisch sind, und eine Ab
nahme, wenn sie weniger anodisch werden, und zwai' so, daB eine solche 
Welle, wenn sie schlieBlich wieder auf einem Orte gleicher Polarisation an- 
kommt, auch wieder dieselbe Negatiyitat (denselben Potentialsprung zwischen 
Kern und Faser im Sinne der Kernleitertheorie) darbietet. Er hat in seinem 
Handbuche eine instruktive Zeichnung (Fig. 177) fiir dieses Verhalten gegeben.

Die Linie nKlAn, die der Kurye der kathodischen und anodischen Pola
risation entsprechen soli, stellt gleichzeitig einen Langsschnitt durch eine 
ebenso gekriimmte Zylinderflache dar.

e bedeutet eine Kugel, der im Sinne des Pfeiles eine gewisse Ge- 
scliwindigkeit erteilt ist und die iiber die Flachę, welche die Polarisation des 
Neryen darstellen soli, dahinrollt. Die Geschwindigkeit der Kugel bzw. die 

lebendige Kraft soli das MaB 
der Negatiyitat (der Erregun
gen) sein. — Die anodisehe 
Polarisation ist nach unten 
gezeichnet, da so unter dem 
Einflusse der Schwerkraft die 
Kugel sich rascher bewegt. 
Nun ist ja yollkommen klar, 
daB, sofern zunachst bei K 
keine zu groBe Polarisation 
gegeben ist und man yon 

der Reibung absieht, die Kugel bei n wieder mit derselben lebendigen 
Kraft ankommen wird, die sie bei n' hatte. Ist aber K zu steil, so erreicht 
die Kugel den Gipfel nicht — ihre Geschwindigkeit wird schon yorher Nuli. — 
Das Schema erklart sehr gut die Erhohung der Erregbarkeit beim absteigen
den Katelektrotonus, die Yerminderung beim absteigenden Anelektrotonus, 
unter der Yoraussetzung, daB die urspriinglich ausgeldste Erregung selbst 
ihren Wert infolge der Polarisation gar nicht andert. Sie erklart also die 
Tatsachen ohne Annahme einer lokalen Erregbarkeitsanderung der Stelle. — 
Sie erklart auch sehr gut das Scheitern an der Kathode K. Um auch ein 
Scheitern an der Anodę zu ersehen, muB man annehmen, dafi die lebendige 
Kraft der Kugel ein gewisses Maximum nicht uberschreiten kann. Sie kann 
dann eyentuell yon A aus nicht mehr auf die horizontale Hohe hinaufkommen 
— die Erregung wird yorher Nuli.

Spater hat Hermann seine Ansicht durch ausgedehnte Versuche mit 
dem Rheotom zu stiitzen yersucht. Zur Erklarung aller Erseheinungen war 
es aber notwendig, die fernere Annahme zu machen, dafi die Erregung im 
allgemeinen die Polarisierbarkeit herabsetzt.

AuBer Hermann ') hat spater auch Boruttau2) mit dem Rheotom und 
namentlich Gotch und Burch3) mit dem Capillarelektrometer den

Fig. 177.

[Gleichzeitig Superposition der positiyen und negatiyen 
Polarisationskurye (nach Hermann)].

’) Hermann, Pflugers Arch. 24, 258, 1881. — s) Boruttau, Ebenda 63, 158, 
1896; 66, 300, 1897. — 3) Gotch u. Burch, Proc. Roy. Soc. 63, 305, 1898.
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EinfluB der elektrotonischen Zustandsanderung auf den Aktionsstrom ver- 
folgt. Ich beschranke mich darauf, zu konstatieren, daB die beobachteten 
Erscheinungen in derselben Weise wie bei Hermann erklart werden 
kónnen.

Nun haben wir aber schon an fruherer Stelle gesehen, daB Polarisation 
und Widerstandsanderung an sogenannten semipermeablen Membranen im 
allgemeinen Hand in Hand miteinander gehen, und es ist daher auch wohl 
eine Anderung des Widerstandes durch die Erregung anzunehmen.

F. Andere Versuche zur Erklarung der Erregbarkeitsanderung im 
Katelektrotonus.

Griinhagen ’), der die positiye Schwankung des polarisierenden Stromes 
zuerst gesehen hatte, faBte diese Erscheinung lediglich ais eine solche Wider
standsanderung auf. Da Griinhagen in seinen Versuchen eine strenge (?) 
Proportionalitat zwischen der positiyen Schwankung des polarisierenden 
Stromes und seiner Starkę gesehen haben will (von Hermann widersprochen), 
so sah er darin eine erhebliche Stiitze fur seine Lehre.

Hermannl 2) glaubte diese Widerstandsanderung auch noch durch den 
folgenden Yersuch streng widerlegt zu haben.

l) A. Griinhagen, Elektromotorische Wirkungen lebender Gewebe, S. 111.
Berlin 1873. — 2) L. Hermann, Der Querwiderstand des Neryen wahrend dei- 
Erregung, Pfliigers Arch. 12, 151, 1876. — 3) Derselbe, Pfliigers Arch. 24, 246,
1881. — 4) Munk, du Bois’ Arch. 1866, S. 379.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV.

Er durchstrómte 12 nebeneinandergelegte Neryen móglichst quer, wobei 
die Neryen einschlieBlich unpolarisierbarer Elektroden einen Teil einer 
Wheatstoneschen Briickenkombination bildeten. — Er erhielt nun, allerdings 
bei sehr schwachen polarisierenden Strómen, nur eine ganz minimale Wider- 
standsabnahme, 0,14 Proz., bezogen auf den Neryenwiderstand, wahrend bei 
den entsprechenden Langsdurchstrómungen die scheinbare Abnahme mindestens 
7 Proz. betrug. Die geringe Anderung bezieht Hermann auf nicht auszu- 
schlieBende Langskomponenten. Auch aus spateren Versuchen 3) schlieBt er, 
daB eine Anderung des Widerstandes im Neryen durch Erregung nicht statt
findet. Immerhin ist zu bemerken, daB sich gegen die Beweiskraft der 
Hermannschen Versuche Einwande yorbringen lassen.

Auf Widerstandsanderungen hat Munk4) bis zu einem gewissen Grade 
das Phanomen der Erhohung und Herabsetzung der Erregbarkeit im Kat- 
und Anelektrotonus zum Teil zuruckzufiihren gesucht. Der Strom ubt 
ganz allgemein an porósen Gebilden kataphorische Wirkungen aus, und 
solche kataphorische Wirkungen sind auch im Neryen, namentlich wenn man 
an seinem anhomogenen Charakter festhalt, unzweifelhaft yorhanden. Es 
konnte nun sein, dafi diese Widerstandsanderungen bewirken, daB die Reiz- 
stróme ihre Intensitat andern. — Munk hat sich das seinerzeit wohl 
ziemlich grób yorgestellt, indem er annahm, die ganze anelektrotonische 
Strecke habe einen gróBeren, die ganze katelektrotonische einen ge- 
ringeren Widerstand. Man hat gegen diese Auffassung eingewendet, daB die 
die Erregbarkeit erhóhende Wirkung des Katelektrotonus bei so schwachen 
Strómen bereits eintrete (Wundt), daB man von einer kataphorischen 

61
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Wirkung nicht wohl reden konne. Es muli zugegeben werden, dafi dieser 
Einwand Wundts1) insofern berechtigt ist, ais der Wassergehalt oder, 
richtiger gesagt, der Ionengehalt des ganzen Neryen in der Tat dadurch 
nicht merklich geandert wird. Ob aber nicht in den Grenzschichten, in den 
sogenannten seinipermeablen Membranen, hier schon eine erhebliche Wider- 
standsanderung gegeben wird, die keineswegs ihrer GróBe nach der etwa 
galyanometrisch beobachtbaren Polarisation parallel zu gehen braucht, ist 
eine ganz andere Frage, und in diesem Sinne yerlohnt es sich yielleicht, den 
Munkschen Gedanken, wenn auch mit merklich yeranderter Fragestellung, 
nochmals nachzugehen.

l) Wundt, Untersuchungen zur Mechanik der Neryen und Neryenzentren, S. 257.
— 2 * *) Abseits von dieser rein physikalischen Wirkung nimmt dann Werigo zur 
Erklarung der Kathodendepression an, daB der Katelektrotonus an sich eine im
Yerlaufe der Polarisation stets progressierende Erregbarkeitsabnahme heryorrufe. 
—• 8) du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 1, 293. —
4) Hermann, Pfliigers Arch. 30, 1 bis 16, 1883; man vgl. Griitzner, Ebenda 28,
137, 1882; dort auch die altere Literatur. Man sehe auch die Ansicht Pfliigers
iiber die totale Reizung der intrapolaren Strecke und Ficks Widerspruch (vgl,
8. 972).

Rein physikalisch yersuchte Werigol 2) die Erregbarkeitsanderung im 
Bereiche des Katelektrotonus und des Anelektrotonus zu erklaren. Die ano- 
dischen Stellen sind nicht nur die anodisch polarisierten, sondern auch lauter 
Stellen, in weichen Stromeintritte im absoluten Sinne in den Kern erfolgen, 
wahrend die kathodisch polarisierten auch solche sind, in welche Strom- 
austritte aus dem Kern stattfinden. Nun wird ein Minimalreiz durch solche 
Eintrittsstellen des Stromes offensichtlich beeintrachtigt werden kónnen, wenn 
man sich, ahnlich wie Werigo, auf den Standpunkt stellt, dafi im absoluten 
Sinne kathodisehe Stromfaden zur Reizung des Kernes erforderlich sind. Es 
ware also die anelektrotonische Herabsetzung erklart. Wenn man andererseits 
annimmt, dafi dieselben kathodischen Stromfaden bei ihrer Entstehung bzw. 
ihrer ersten Einwirkung starker reizen, wenn sie auf bestehende superponiert 
werden, so wiirde Katelektrotonus die Wirksamkeit unterstiitzen.

Der Werigosehe Versuch yerdient sicher mehr Beachtung, ais er tatsach
lich gefunden; nur ist es sehr schwer móglich, sich einstweilen iiber die ąuanti- 
tatiyen Beziehungen Klarheit zu yerschaffen, und erscheint auf den ersten Blick 
das rein physikalische Plus oder Minus, welches anodische Stromfaden bei einem 
Induktionsschlag heryorzubringen yermochte, viel zu klein, um die erheblichen 
Unterschiede in den Grófien der Effekte begreiflich zu machen, so dafi die An
nahme einer spezifischen geanderten Anspruchsfahigkeit im An- und Katelektro
tonus mehr fiir sich zu haben scheint ais alle diese erwahnten Versuche der 
mehr oder minder rein physikalischen Deutung.

Die Frage, ob Stromschwankungen, die sich auf andere Strome superponieren, 
starker reizen, ais wenn sie das nicht tun, hat schon du Bois-Reymond3) be- 
schaftigt. Eine eingehende Untersuchung riihrt yon Hermann4) her. Er erklart 
sie umgekehrt mit Hilfe der Erregbarkeitsanderung bzw. seines Inkrementsatzes 
(vgl. S. 960).

Einen Punkt aber móchte ich im Anschlufi an die Werigosche Ansicht 
heryorheben. — Es wird heute im allgemeinen viel zu sehr ais selbst- 
yerstandlich betrachtet, dafi die kathodisehe und anodische „Polarisation" 
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ais solche es sei, die die Erregbarkeitsanderungen bedinge (wenn dabei 
auch die Vorstellung der saulenartigen Polarisation bei den meisten Autoren 
dem Begriffe der Kernpolarisation gewichen ist). Dafi das nicht notwendig 
der Fali ist, folgt eben daraus, dafi die anodischen und kathodischen Stellen 
auch der Sitz einer Grenzschichtdurchstrómung zwischen Kern 
und Hiille sind. Da diese Durchstrómung, die, wie wir friiher gesehen 
haben, dadurch bedingt ist, dafi der Nery unter keinen Umstanden auch 
nicht annahernd ais Kernleiter ohne Depolarisation gelten kann, notwendig 
an allen kathodischen und anodischen Stellen yorhanden ist, so kónnte 
sie sehr wohl die indirekte oder direkte Ursache der Erregbarkeits
anderungen sein, ohne dafi der Parallelismus zwischen Erregbarkeitsande
rungen im Elektrotonus und galvanischen Anderungen dadurch im grofien 
und ganzen gestórt zu sein braucht. Dem Satz: „Jede kathodisch polari
sierte Neryenstrecke entspricht erhohter, jede anodisch polarisierte yermin- 
derter Erregbarkeit", kann man yorlaufig mit gleichem Rechte den anderen 
an die Seite stellen: „Jede Stelle des Kernes, an der (dauernd) Stromfaden 
austreten, besitzt erhóhte, jede, an der solche eintreten, yerminderte Erreg
barkeit." Die Bedeutung einer solchen Modifikation des Satzes erkennt man 
aus folgender Eyentualitat: Es kónnte z. B. der Fali sein, dafi diejenigen 
Veranderungen, die ihrerseits die Erregbarkeitsanderungen des Nerven be- 
dingen, elektromotorisch gar nicht erkennbar sind, und es ware so die Móg
lichkeit gegeben, Diskrepanzen zwischen dem galvanischen Elektrotonus und 
dem durch die Anderung der Erregbarkeit sich yerratenden begreiflich zu 
machen.

Wie wir bei der Besprechung der Polarisation gesehen haben, beruht 
dieselbe wahrscheinlich auf Konzentrationsanderung von Elektrolyten an der 
Grenzflache yerschiedener Lósungsmittel. Auf Grund solcher Konzentrations- 
anderungen hat Jacąues Loeb1) — er hat yornehmlich an Magnesium- und 
Calciumsalze (Ionen) gedacht — eine Erklarung der Erregbarkeitsanderung 
im An- und Katelektrotonus gegeben. Der Grundgedanke ist jedenfalls sehr 
beachtenswert, wie immer man auch iiber die speziellen Annahmen Loebs 
und die zur Stiitze derselben angestellten Versuche denken mag.

’) Loeb, Uniyersity California Publication 3, 9, 1905; Pfliigers Arch. 116, 
193, 1907.
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G. Zeitliche Etablierung des Anelektrotonus.
Aus einer Reihe yon Beobachtungen hatte Pfliiger geschlossen, dafi 

bei schwachen Strómen die Erregbarkeit nur eine Funktion des Ortes sein 
konne, da es bei schwachen polarisierenden Strómen fiir den Endeffekt gleich- 
giiltig war, ob die ausgelóste Erregung noch anodisch polarisiertes Gebiet zu 
durchlaufen hatte. Der Inkrement- und Dekrementsatz wiirde dasselbe er
klaren , aber bei starken Strómen scheint auch die bereits ausgelóste Er
regung, sei es nun, dafi sie primar yerstarkt oder geschwacht ausgelóst wird, 
noch nachtragliche Veranderungen zu erleiden.

Griinhagen hat zuerst folgendes Experiment angestellt:
Man zweigt von dem Stromkreis eines primaren Induktoriums mittels 

eines Rheochords einen Strom ab, den man oberhalb der Reizstelle der sekun- 
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daren Spirale dem Nerven in aufsteigender Richtung zuleitet. Sucht man 
nun denjenigen Rollen abstand, der gerade hinreicht, die erste Muskelzuckung 
auszuldsen, ohne polarisierenden Strom, und schlieBt jetzt den Stromkreis 
mit polarisierendem Stromzweig, so erhalt man Vernichtung der Wirkung. — 
Griinhagen schloB aus diesem Yersuche, daB der Anelektrotonus sofort mit 
dem SchlieBen des Stromes seine Wirkung entfaltet. -— Schon yorher waren 
Versuche gemacht worden, die Ausbreitungsgeschwindigkeit des Anelektro
tonus auf Grund seiner hemmenden Wirkungen festzustellen. Der alteste 
Versuch dieser Art riihrt von Pfliiger her. Da die vom Autor gegebene

Deutung im Lichte der Kernleitertheorie 
nicht mehr haltbar ist, so móge er hier 
etwas ausfiihrlicher besprochen werden 1). 
— Pfliiger leitet dem oberen Teile eines 
Neryenmuskelpraparates einen aufsteigen- 
den Strom zu. Vom unteren Teile leitete 
er so mittels Platindrahte zu einem zweiten 
Nerven ab, daB der entstehende elektro- 
tonische Strom den zweiten Neryen eben

) Ygl. Hermann u. Tschitschkin, Pfliigers Areh. 78, 53, 1899.

falls aufsteigend durchfloB. Nur der Muskel des zweiten Neryen zuckte beim 
SchlieBen des aufśteigenden Stromes. Pfliiger schlieBt, daB, da derselbe Strom, 
der den zweiten Neryen zum Zucken bringt, auch den ersten durchstrómte, auch 
dieser hatte zucken miissen, wenn nicht bereits die herabgesetzte Erregbar
keit bis zu dieser unteren Ableitungsstelle gleichzeitig mit der Polarisation 
yorgeriickt ware. Pfliiger hat bei diesem Versuche yollstandig iibersehen 
(und konnte es beim damaligen Standpunkte des Wissens nicht sehen), daB 
dieser vom Elektrotonus herriihrende Strom im ersten Neryen uberhaupt 
keine wahre Kathode im Bereiche der Ableitungsstelle besitzt.

Bei folgender von Hermann zu dem Pfliigerschen Versuche gegebenen 
Fig. 179 liegt die scheinbare Kathode des Neryen bei c, in Wirklichkeit 

Grtinhagens Versuch iiber Etablierung 
des Anelektrotonus.

Schema zu Pfliigers Versuch iiber 
Etablierung des Elektrotonus.

[Hermann, Handbuch 2 (1), 163.]

Versuch von Helmholtz iiber 
Etablierung des Elektrotonus. 

[Hermann, Handbuch 2 (1), 162.]

liegt sie aber bei a, indem in dem ganzen Bereiche zwischen c und <7 
in die Kerne nur Stromzweige eintreten und keine aus denselben aus- 
treten. Der Versuch beweist also schon aus diesem Grunde nicht das, 
was Pfliiger wollte. Ein yielfach zitierterVersuch von Helmholtz beweist 
ebenfalls nichts fiir die Fortpflanzung des Elektrotonus im Neryen. Helm
holtz legte einen Neryen so an ein Nerymuskelpraparat, wie die Fig. 180 
zeigt, und er reizte mit konstantom absteigenden Strom einmal bei b und 
einmal bei a, yermutlich gleich stark, und daraus ware zu schliefien, daB der
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Elektrotonus sich mit gleicher Geschwindigkeit fortgepflanzt hatte von a 
nach c, wie die Erregung von b nach c'. Vielleicht handelt es sich hier aher 
gar nicht um Reizung mit Hilfe des Elektrotonus, sondern um solche mit 
Hilfe der Aktionsstróme. Wenigstens erscheint das auf Grund der Hering- 
Uexkullschen Versuche (S. 880) durchaus móglich.

Gegen den Griinhagenschen Versuch hat Tschierjew1) einen durch 
Hermann2) erledigten Einwand erhoben, auf den es nicht verlohnt, hier 
naher einzugehen. Hermann selbst betonte aber, daB der SchlieBungs- 
induktionsstrom zu seiner Entwickelung merkliche Zeit braucht, und er lieB 
daher zunachst durch Baranowski und Garre2) mit Hilfe der Helmholtz
schen Wippe den Versuch in der Art wiederholen, daB er den polarisierenden 
Strom durch den SchlieBungskontakt desselben schloB und durch den 
Offnungkontakt einen getrennten Offnungsinduktionsschlag in den Nerven 
sandte. Er fand so, daB die Ausbreitungsgeschwindigkeit des Anelektrotonus 
gróBer sei ais 165 m in der Sekunde. Ahnliche Resultate erhielten die beiden 
genannten Schiller Hermanns beiVersuchen mit dem Fallrheotom desselben.

*) Tschierjew, Arch. f. Anat. u. Physiol. 1879, S. 541. — 2) L. Hermann,
I. c. — 3) v. Baranowski u. Garrć, Pfliigers Arch. 21, 446 his 461, 1880. —
4) Hermann u. WeiB, Uber die Entwickelung des Elektrotonus, Pfliigers Arch. 71,
237 bis 295, 1898. — 5) M. Gildemeister u. O. WeiB, Uber die Fortpflanzungs
geschwindigkeit des Elektrotonus, Pfliigers Arch. 94, 509 bis 532, 1903. — 6) Asher, 
Zeitschr. f. Biol. 32, 473 bis 500, 1895.

Spater wurden noch durch Hermann und Weifi4) und zuletzt durch 
Weifi und Gildemeister5) mit dem Helmholtz-Pendel derartige Versuche 
angestellt, stets mit demselben Ergebnis, daB die die Erregbarkeit herabsetzende 
Wirkung des Anelektrotonus schon im Moment des polarisierenden Stromes 
auch an ferneren Stellen wirksam wird. Auch die urspriingliche Griinhagen- 
sche Anordnung befreite Hermann von dem durch ihn selbst gegen dieselbe 
erhobenen Einwand. Soweit bei diesen und anderen Arbeiten auch die rein 
elektrischen Erseheinungen des Elektrotonus ins Auge gefaBt wurden, haben 
wir die Resultate schon bei friiherer Gelegenheit besprochen, und es eriibrigt 
hier nur noch, zwei Abhandlungen zu erwahnen, die mit Hilfe der Erreg- 
barkeitspriifungen zu der Annahme einer Fortpflanzungsgeschwindigkeit des 
Elektrotonus kamen.

Tschierjew (vgl. S. 925) hat auch durch Priifung der Erregbarkeit eine 
endliche Fortpflanzungsgeschwindigkeit zu erweisen gesucht. Seine Yersuchs
anordnung wurde aber von Hermann einer sehr starken und abfalligen 
Kritik unterzogen, und die Experimente Tschierjews beweisen in diesem 
Punkte jedenfalls nicht das, was der Autor wollte. — Asher 6) hat mit einer Vor- 
richtung, die er ais Rheotomeinrichtung am Federmyographion bezeichnet, einen 
aufsteigenden polarisierenden Strom dicht am Eintritt des Gastrocnemius auf 
den Nerrnis ischiadicus einwirken lassen und kurze Zeit spater, wie er meinte, 
die intramuskularen Nervenendigungen durch einen Induktionsschlag gereizt 
(Einwand dagegen siehe bei Hermann). Er fand bei seinen Versuchen, dafi 
der polarisierende Strom mindestens 0,0007 Sekunden vor dem reizenden 
Strom geschlossen sein muB, um die Erregung zu unterdriicken, und er schloB 
daraus, dafi der Anelektrotonus dieselbe Ausbreitungsgeschwindigkeit hat wie 
die Erregung.



966 Querschnitt und Erregbarkeitsanderung.

Gegen diese Resultate hat Hermann unter anderem den Einwand er- 
hoben, dafi die intramuskulare Neryenstrecke in dem Asherschen Falle 
zu lang gewesen sei, ais daB ihre Enden in so kurzer Zeit in wirksamen 
Anelektrotonus yersetzt werden konnten. Auch hielt er die Rheotomeinrich- 
tung des Federmyographions nicht fiir zuyerlassig genug. (Weitere Einzel- 
heiten sehe man im Original.) Bei allen diesen Untersuchungen spielt ein 
zuerst von Tschierjew ausgesprochener Gedanke eine wesentliche Rolle, der 
wegen seiner theoretischen Bedeutung notwendig besprochen werden muB. 
Gelingt es, durch Anelektrotonus nachtraglich die Erregung abzufangen bzw. 
sie zu iiberholen? — Kann z. B. ein nach Offnen des Reizkontaktes ge- 
schlossener aufsteigender polarisierender Strom auch die schon ausgelóste 
und die Reizstelle bereits yerlassen habende Erregungswelle unterdriicken ? 
WeiB und Gildemeister bejahen diese Frage, fiir die auch schon Bara
nowski und Garre sprachen. Doch ist dabei zu beachten, daB nicht nur, 
wie WeiB und Gildemeister fanden, der Ofinungsinduktionsschlag eine ge
wisse kleine Zeit braucht, um wirksam zu werden, sondern daB auch das 
Maximum der Erregung an der Reizstelle selbst erst nach einer gewissen 
weiteren Zeit erreicht wird. Nehme ich schatzungsweise 0,001 Sekunde an, 
und nimmt man an, daB sie unter Umstanden noch etwas groBer sein kann, 
so scheint mir aus den Versuche'n die Tatsache dieses Uberholens noch nicht 
yóllig gesichert, und auch naturlich nicht, daB die Ausbreitung des Elektro
tonus, soweit sie sich in Veranderungen der Erregbarkeit zu auBern yermag. 
unendlich groB ist, wenn auch nach meiner Ansicht die galyanischen Er- 
scheinungen diese Vermutung durchaus rechtfertigen. Dabei ist allerdings 
unendliche Ausbreitungsgeschwindigkeit stets einigermaBen cum grano salis 
zu yerstehen, denn groBer ais die Ausbreitung elektrischer Wellen uberhaupt 
kann fiiglich auch die des Elektrotonus nicht sein.

Einen Punkt in der Lehre yon der Erregbarkeitsanderung mochte ich 
noch besonders heryorheben: bei allen den yorhin erwahnten Versuchen 
handelt es sich nur um Unterdriickung der Minimalerregung. Ein hinreichend 
starker Reiz kann durch extrapolaren Anelektrotonus uberhaupt nicht unter- 
driickt werden; ja es ist, wie wir sehen, fraglich, ob er in seiner Intensitat 
yerandert werden kann. Und hierdurch unterscheidet sich die Herabsetzung 
an der Anodę sehr wesentlich yon der Herabsetzung an der Kathode infolge 
der depressiyen Kathodenwirkung.

An der Kathode kann — auch extrapolar — die starkste Reizung un
wirksam werden, die kraftigste Erregungswelle jedenfalls scheitern.

H. Wirkungen des Querschnittes und von Bestandstrómen auf die 
Erregbarkeitsanderung.

In seinem Buche „Physiologie des Elektrotonus11 hatte Pfliiger1) ange
nommen, daB ein lawinenartiges Anschwellen der Erregung im Neryen ge
geben sei. Er sagt (S. 141): „Ein und derselbe Reiz, welcher nacheinander 
zwei yerschiedene Stellen der Neryen trifft, erregt den Muskel nicht auf 
gleiche Weise, sondern diejenige Reizung wirkt heftiger, welche die yom 

*) Man vgl. auch Budge, Frorieps Tagesberichte Nr. 445, S. 329; Nr. 905, 
S. 348, 1852; Arch. f. pathol. Anat. 18, 457, 1860.



Bestandstrome und Erregbarkeitsanderung. 967

Muskel entferntere Stelle angreift.“ — Heidenhain1) legte dar, daB der 
Anschein der wesentlich hóheren Erregbarkeit am oberen Ende des Neryen 
von der Nahe des frisch angelegten Querschnittes herriihrt, und daB man dem 
unteren Teile des Nerven sofort dieselbe hohe Erregbarkeit geben kann, die 
yordem der obere hatte, wenn man unten einen frischen Querschnitt an- 
bringt. Hermann hat, ausgehend von der Kernleitertheorie, diese erhóhende 
Erregbarkeit auf den Katelektrotonus durch den Demarkationsstrom bezogen. 
In der Tat ist es ganz gleichgiiltig, ob man den Ilauptpotentialsprung im 
Sinne dei’ Membrantheorie an die Grenze zwischen Hulle und Kern verlegt, 
oder ob man diesen sich am Querschnitt denkt — stets wird der entstehende 
Strom sich so ausgleichen miissen, daB aus dem Kern Stromfaden austreten, 
um so starkere, je naher am Querschnitt sich die Stelle befindet. — Werigo 
hat seine Erfahrungen iiber depressiye Kathodenwirkung, indem er im allge
meinen den Hermannschen Standpunkt acceptierte, hier noch weiter zu 
yerwerten gesucht, und nach ihm finden gewisse Untersuchungen Griitzners 
iiber den Unterschied bei der Offnungszuckung aufsteigender und absteigender 
Strome in der Nahe des Querschnittes eine spezielle Erklarung in der depres- 
8iven Kathodenwirkung, die auch dieser Querschnittsstrom bewirken soli.

*) Heidenhain, Studien des Physiol. Inst. zu Breslau I, S. 1 f. Leipzig 1861.
— 2) Pfliigers Arch. 28, 130, 1882. — 3) Vgl. Pfliiger, Elektrotonus, S. 151. —
4) J. Budge, Uber yerschiedene Reizbarkeit eines und desselben Nerven und iiber 
den Wert des Pfliigerschen Elektrotonus, Yirchows Arch. 18, 457, 1860.

Griitzner2) fand namlich, dafi absteigende Strome einige Zeit nach 
Anlegung des Querschnittes wesentlich wirksamer sind ais aufsteigende. Uber 
die von ihm beobachtete „Liicke“ in den letzteren siehe spater. — Im ersten 
Moment nach der Querschnittsanlegung ist aber der Nery fiir Strome be
liebiger Richtung nach Griitzner gleich gut, aber jedenfalls starker erregbar 
ais yorher. Diese anfanglich von der Strom richtung unabhangige, besonderB 
ausgepragte Erregbarkeitserhóhung war Griitzner geneigt der mechanischen 
Erschiitterung bei Anlegung des Querschnittes am Neryen zuzuschreiben. — 
Nach Werigo yerhalt sich die Sache einfach so, daB unmittelbar (erste Sekunde) 
nach Anlegung des Querschnittes alle Teile in der Nahe im Katelektrotonus 
sich befinden, die depressiye Kathodenwirkung sich aber noch nicht ent- 
wickelt hat. Da dieser Katelektrotonus um so starker sein muB, je naher 
am Querschnitt der Nery gereizt wird — bei den hier in Frage kommenden 
Reizstrbmen die Wirkung aber ausschlieBlich an der Kathode erfolgt (siehe 
folgenden Abschnitt) —, so findet Werigo in Ubereinstimmung mit der 
Theorie unmittelbar nach Anlegung des Querschnittes aufsteigende Strome 
wirkungsyoller und erst nach einiger Zeit bei entwickelter depressiver Ka
thodenwirkung des Ruhestromes die Reizbarkeit fur absteigende Strome er- 
hbht. Ahnliche Veranderungen der Erregbarkeit, wie sie ein yoller Quer- 
schnitt darbietet, kommen nun aber auch bei irgend welchen Ruhestromen 
zustande, was namentlich von Griitzner (1. c.) klargelegt wurde. Es hat sich 
herausgestellt, daB solche elektromotorische Differenzen yollkommen geniigen, 
alle yon yerschiedenen Autoren gefundenen Erregbarkeitsdifferenzen im Ver- 
laufe einzelner Neryen befriedigend zu erklaren. — Schon vor Pfliiger 3) hatte 
Budge4) ausgezeichnete Punkte am Neryen gemerkt. Pfliiger selbst fand 
die Gegend der Abgangsstelle der Oberschenkelaste besonders wenig erregbar.
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Hermann1) und von Fleischl2) fanden Unterschiede an yerschiedenen 
Stellen des Neryen fiir auf- und absteigende Strome. Clara Halperson8) 
und Efron4), die Schiller Griitzners, machten ahnliehe Beobachtungen. 
Dazwischen stellte Mareś5) sich wieder auf den Pfliigersehen Stand- 
punkt des lawinenartigen Anschwellens. Beck6) fand umgekehrt den Nertus 
phrenicus um so reizbarer, je naher am Erfolgsorgan der Reiz appliziert 
wurde. — Alle diese Angaben diirften aber durch die Untersuchungen von 
WeiB7), J. Munk und P. Schultz8) geniigend aufgeklart sein. Wie 
J. Munk und P. Schultz fiir den Nervus phrenicus, also entgegen den An
gaben Becks — WeiB fiir den Ischiadicus des Frosches, am Vagus von 
jungen Hunden und Kaninchen und am Nervus phrenicus des Hundes zeigen 
kónnte, hat ein yóllig stromloser Nery, der iiberall gleichen Querschnitt 
darbietet, iiberall dieselbe Erregbarkeit demselben Induktionsschlag gegen- 
iiber. Ja WeiB glaubte, dasselbe auch fiir die yerschieden dicken Teile des 
Ischiadicus vom Frosch erwiesen zu haben. Dabei muB Nachdruck darauf 
gelegt werden, daB die Strome durchschnittener Astę einen yiel geringeren 
EinfluB haben, ais man friiher meinte, daB es also eine Schadigung der 
zu dem betreffenden Muskel selbst hinziehenden Fasern ist, um die es sich 
yornehmlich handelt. Hierzu geniigt eine geringe Dehnung, Trocknung u. dgl., 
so daB es, streng genommen, uberhaupt unmoglich erscheint, an einem pra- 
parierten Neryen wirklich absolute Gleichartigkeit zu finden. Vor demlrrtum, 
den yon Fleischl9) einmal beging, muB man sich natiirlich hiiten, daB eine 
auBere angebrachte Kompensation die Wirkung dieser inneren Strome para- 
lysieren kann, indem — wie schon wiederholt heryorgehoben — ein Nerv, 
dessen Ruhestrom nach auBen kompensiert ist, sich wie ein nicht abgeleiteter 
yerhalt.

') Hermann, Pfliigers Arch. 8, 258, 1874; 16, 262, 1878. — a) Fleischl, 
Gesammelte Abhandlungen 1875, S. 235; 1882, S. 354. — a) Clara Halperson,
Beitrage zur elektrischen Erregbarkeit der Neryenfasern, Dissertation. Bern 1884. 
—- 4) J. Efron, Beitrage zur allgemeinen Neryenphysiologie, Pflugers Arch. 36, 
467, 1885. — 5) F. Mareś, Differences physiologiąues etc., Buli, intern, de 1’acad. 
des sciences de Prague 1894. — 6) Beck, Die Erregbarkeit yerschiedener Stellen
desselben Neryen, du Bois-Beymonds Arch. 1897, S. 415. — 7) WeiB, Pflugers Arch. 
72, 15, 1898; 75, 265, 1899. — 8) Munk u. Schultz, Arch. f. Anat. u. Physiol. 
1898, S. 297. — ’) Fleischl, Gesammelte Abhandlungen, S. 340 f. — *") Bethe, 
Allgem. Anat. u. Physiol. des Neryensystems, S. 276 f., Leipzig 1903.

)J. Anhang zu den Erregbarkeitsanderungen.

Anderung der Farbbarkeit des Neryen nach Stromdurchleitung.
Die charakteristischen Anderungen der Erregbarkeit bei maBigen Strómen 

glaubte Bethe10) durch einen Versuch farberisch nachweisen zu konnen. — 
Wenn er namlich einen Neryen langere Zeit durchstrómte und in situ fixierte, 
so zeigte sich an der Kathode eine erhóhte primare Farbbarkeit der Fibrillen 
mit Toluidinblau und an der Anodę eine entsprechend herabgesetzte Farb
barkeit. Die Fig. 181 gibt eine ungefahre Vorstellung von dem, was man 
nach Bethe sieht. Dieses Polarisationsbild wiirde dem an die Seite zu setzen 
sein, was Munk in bezug auf Anderung des Wassergehaltes, des elektrischen 
Widerstandes und der Gestalt des Neryen in der Nahe der Ein- und Aus- 
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trittsstelle des Stromes friiher festgestellt hat. Wegen dei- sehr komplizierten 
Deutung der Erscheinung mufi auf das Bethesehe Original yerwiesen 
werden. Bei einer gelegentliehen Nachuntersuchung, die ich gemeinsam mit 
Ludwig Neumayer anstellte, fielen mir einige TatBachen auf, die ge
eignet sind, davor zu warnen, diesen „Polarisationsbildern" zu groBe Bedeu
tung beizulegen.

Farbungsdifferenzen lassen sich auch, wenn man hinreichend starkę 
Strome verwendet, bei Neryen erzielen, die so lange mit Fluornatrium, ja 
selbst mit Formalinldsung behandelt worden sind, daB von einer Aktions- 
stromwelle bei ihnen wenigstens nicht mehr gesprochen werden kann. Es 
handelt sich dabei um Neryen, die im gewbhnlichen Sinne „tot“ sind — wobei 
ich allerdings nicht yerkennen will, daB sich dariiber streiten laBt.

Auch das indifferente Zwischengewebe zeigt Anderungen der Farbbar- 
keit. Ich bili daher eher geneigt zu yermuten, dafi die beobachteten Diffe
renzen mit den bekannten extrapolaren Anderungen der Erregbarkeit im 
Katelektrotonus usw. nichts gemein haben. Yielleicht hangen sie mit mini- 
malen Anderungen der Reaktion im Sinne yon Sauer- oder Alkalischwerden 
zusammen, oder mit irgend weichen Konzentrationsanderungen, fiir dereń 
Yorkommen die Theorie der Polarisation an semipermeablen Membranen

+ Fig. 181.

hinreichend Raum gibt, und yielleicht auch mit kataphorischen Erseheinungen. 
Hierin kann auch der Umstand, daB partielle Atherisierung einer Neryen
strecke die charakteristische Polanderung nach Bethe an der Grenze zwischen 
atherisierter und nichtatherisierter Strecke erzeugt, wenig andern, wenn man 
bedenkt, wie ungeheuer empfindlich die Gewebe in bezug auf ihr Farbungs- 
yermógen auch bei scheinbar geringfiigigen Anderungen in der Methode 
manchmal gefunden werden. Die Behauptung Bethes, daB es ihm gelungen 
sei, auch durch bloBe Reizung die. nicht direkt yon der Reizung getroffene 
Strecke farberisch zu yerandern, erscheint mir am wenigsten gesichert.

Neuerdings haben Seemann1) und Bethe2) die Erseheinungen noch weiter 
yerfolgt. Seemann beobachtete dabei an dem Achsenzylinder Farbungsdifferenzen 
im umgekehrten Sinne wie Bethe. Dieser letztere Umstand ist nach Seemann 
indessen yielleicht eine indiyiduelle Eigentiimlichkeit der yerwandten Neryen. 
Nach demselben Autor ist jedenfalls das Elektrodenmaterial von der gróBten Be
deutung fiir das Zustandekommen der Farbungsdifferenzen, was Bethe teilweise 
bestatigt. Ob es sich dabei um spezielle, in dem gewohnlich angewandten Ton 
yorhandene Ionen oder Kolloide handelt, die mit dem Stroni in den Neryen ein
dringen , oder ob es auf einem anderen Umstand beruht, ist eine noch in Dis- 
kussion stehende Frage. Wir haben bei unseren oben erwahnten Nachpriifungen 
uns in Kochsalz getrankter Holzschneiden bedient, die yielleicht fiir den Ablauf 
der kataphorischen Erseheinungen wahrend der Durchstromung von Bedeutung 
sind. Jedenfalls bedarf die ganze Angelegenheit noch weiterer experimenteller 
und theoretischer Untersuchung.

’) Seemann, Zeitschr. f. Biol. 51, 310, 1908. — 2) Bethe, Zeitschr. f. d. ges. 
Biochem. 6, Heft 9/10, 399, 1905; Arch. f. exper. Pathol. u. Pharmakol. Suppl.-Bd. 
1908, S. 76; Zeitschr. f. Biol. 52, 146 f., 1908.
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XIV. Das Zuckungsgesetz und seine Erklarung.

A. Formulierung des Zuckungsgesetzes.
Leitet man den mittleren Teilen des Ischiadicus eines frisch hergerichteten, 

gewóhnlichen Nervmuskelpraparates vom Frosch einen konstanten Strom zu, 
so ergibt sich eine gesetzmaBige Abhangigkeit von Stromrichtung und Strom
starke, die ihren Ausdruck in dem Pfliigerschen1) Zuckungsgesetz findet.

') Pfliiger, Elektrotonus, S. 454. — 2) Heidenhain, Beitrag zur Kenntnis 
des Zuckungsgesetzes, Arch. f. physiol. Heilkunde, Neue Folgę, 1, 443, 1857; 
wegen der iibrigen Autoren siehe du Bois-Reymond, Untersuchungen 1, 391 f. 
— 3) Uber die Giiltigkeit des Zuckungsgesetzes fiir die sensiblen Nerven vgl. 
Pfliiger, Untersuchungen aus dem Physiologischen Laboratorium zu Bonn, S. 159, 
Berlin 1865; iiber die Erregbarkeitsanderung in sensiblen Nerven durch den elek
trischen Strom vgl. Zurhelle, Ebenda, S. 80; Hallstón, du Bois-Reymonds Arch. 
1880, S. 112; 1888, S. 163; iiber die Giiltigkeit des Zuckungsgesetzes fiir die sekretorischen 
Fasern sehe man Biedermann, Pfliigers Arch 54, 242, 1893; fiir die Hemmungsfasern 
des Vagus Donders, Pfliigers Arch. 5, 1, 1872. — 4) Vgl. die Zusammenstellung 
bei Hermann, Handbuch 2, 1, 61, 1879. — 5) Clara Halperson, Beitr. z. elektr. 
Erregbarkeit d. Nerven, Inaug.-Diss., Bern 1884. — 6) Pfliigers Arch. 31, 103 u.
104, 1883; vgl. Lhotńk v. Lhota, V. Bulletin internat., p. 37, Prague 1898.

Das Gesetz der Zuckung.

Stromstarke Aufsteigender Strom Absteigender Strom

Schwacher Strom . . . ■ 4 S. Zuckung S. Zuckungi O. Ruhe 0. Ruhe

Mittelstarker Strom . . ■ 4 S. Zuckung S. Zuckungi O. Zuckung 0. Zuckung

Starker Strom .... r■ ■ i S. Ruhe S. Ruhe
0. Zuckung 0. Schwache Zuckung (?)

P f 1 ii g e r war nicht der erste, der ein solches Zuckungsgesetz aufzustellen 
versuchte. Pfaff, Ritter, Nobili und namentlich kurz vor ihm Heiden
hain2) waren seine wichtigsten Yorlaufer.

Die Pfliigersche Formulierung wird aber heute nur noch sehr vereinzelt 
bezweifelt und ist daher wohl ais der richtigste und einfachBte Ausdruck 
der tatsachlichen Verhaltnisse zu betrachten 3).

Von abweichenden Beobachtungen4) erwahne ich zunachst die von 
Clara Halperson5), dafi das der SchlieBung des aufśteigenden Stromes 
entsprechende dritte Stadium (Ruhe) an den unteren Teilen des Ischiadicus 
nicht erreichbar sein soli. (Herr Prof. v. Griitzner, unter dessen Leitung 
die Arbeit gemacht wurde, teilte mir auf eine miindliche Anfrage hin mit, 
daB es wenigstens schwer sei, hier die Giiltigkeit zu demonstrieren.)

Ein iibermaximales Stadium des Zuckungsgesetzes hat Hermann6) ge
funden. Danach sollen bei aufśteigenden Strómen sich die schon ver- 
schwundenen Zuckungen wieder einstellen, wenn man zu extrem starken 
Strómen ubergeht. Hermann selbst ist aber schwankend in der Deutung 
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dieses Resultates und yermutet z. B. sekundare Elektrodenstellen an der 
Neryeneintrittsstelle in den Muskeln. Ich móchte darauf aufmerksam machen, 
daB eine geringfiigige Schadigung des Neryen unterhalb der zum Muskel zu 
gelegenen Elektrodę wohl auch geeignet ist, das Resultat zu erklaren. Yiel
leicht findet hier auch Quererregung statt (vgl. S. 974).

B. Das polare Erregungsgesetz.
Zur Erklarung seines Zuckungsgesetzes stellte Pfliiger1) den Satz auf, 

„daB der Nerv nur durch das Entstehen des Katelektrotonus und durch das 
Verschwinden des Anelektrotonus erregt werde“. — DaB die Neryenerregung 
an den Polen stattfinde, ist schon yorher behauptet worden.

*) Pfliiger, Elektrotonus, S. 456. — !) du Bois-Reymond, Untersuchungen
2, 383, 390 f. — 8) Baierlacher, Zeitschr. f. rat. Med. 3. Reihe. 5, 233, 1859;
siehe speziell noch S. 248 bis 258 u. 263. — 4) Most, Galyanismus 1823, S. 79 bis 81.
— 5) E. Pfluger, Zur Geschichte des polaren Erregungsgesetzes; Pfliigers Arch. 31,
119, 1883.

Sie findet sich schon bei du Bois-Keymond“) sowie in einer Abhandlung 
von Baierlacher* 2 3), die offenbar ohne Kenntnis der Pfliigerschen Veroffent- 
lichung geschrieben wurde. Auch finden sich in der alteren Literatur Andeutungen, 
daB die Wirkung eine polare sei und je nach dem Offnen und SchlieBen yerschieden 
ist. So z. B. betrachtete Most4) es ais etwas Selbst verstandliches, daB die positive 
Elektrizitat bei ihrem Eindringen in den Korper andere Wirkungen entfalte wie 
die negatiye. Seine Vorstellung kniipft an die Theorie der beiden Fluida der 
Elektrizitat an und war in der Form, wie sie yorgetragen wurde, allerdings nicht 
haltbar.

Es scheint ferner fast, ais ob schon Ritter eine Ahnung yon dem „polaren 
Erregungsgesetz" gehabt hatte. Ich kann mich wenigstens dieses Eindruckes nicht 
entschlagen bei der Lektiire namentlich seiner letzten nach seinem Tode veroffent- 
lichten Abhandlung an der Bayerischen Akademie der Wissenschaften, yorgelesen 
am 23. August 1809, „Elektrische Versuche an der Mimosa pudica L., in Parallele 
mit gleichen Versuchen an Froschen". — In dieser Abhandlung bedient sich Ritter 
der Reibungselektrizitat sowie der Riickstandsentladung Leidener Flaschen, also 
Kondensatorentladungen, sowohl bei Reizung der Mimosa pudica sowie gewohnlicher 
Froschpraparate, ais aueh beim Froschherzen.

Ruhland begleitete diese Abhandlung mit einer einleitenden Bemerkung:
„Herr Prof. Ritter aufierte sich mehrmals gegen mich iiber die vorliegende 

Abhandlung dahin, daB sie nur ais Einleitung zu einer umfassenderen Arbeit 
dienen sollte, durch welche er die Lehre von der Reizbarkeit der Pflanzen und 
ihrem Verhaltnis zu den beiden elektrischen Polen tiefer, ais bisher geschehen ist, 
zu begriinden hoffe."

In dieser Abhandlung erinnern mehrere Versuche an die Chauyeaus mit 
unipolarer Reizung und an gewisse Versuche, die in nahen Beziehungen zu den 
moderneren iiber das „polare Versagen“ stehen.

Es findet sich indessen erst bei Pfluger der Gedanke prazis und klar 
ausgesprochen, daB die Erregung beim Reizen mit dem konstanten Strom nur 
in der Gegend der Kathode, beim Offnen nur in der Gegend der Anodę 
stattfinde.

Doch gelangte Chauveau gleichzeitig und unabhangig yon Pfluger 
zu ahnlichen Ergebnissen, wenn sich auch gegen die Darlegungen dieses 
Forschers im Detail mancherlei Einwande beibringen lassen6). Die obige 
Pfluger sehe Formulierung ist allerdings weiter gehend, ais zur Deutung der 
Erscheinung unbedingt erforderlich, da sie einen naheren Zusammenhang mit 
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dem Elektrotonus konstruiert und ein unnotiges hypothetisches Element in 
die Betrachtung einfuhrt. Die Erweiterung des zunachst nur fiir konstantę 
Strome abgeleiteten Satzes auch fiir Induktionsstróme (und dann weiterhin 
natiirlich auch fiir Kondensatorentladungen und sonstige StromstoBe) geschah 
nicht durch Pfliiger, sondern in weniger klarer Form durch Chauyeau1) 
und in praziser Weise durch Fick2). —- Pfliiger hatte namlich noch ge- 
meint, durch einen einzelnen Induktionsschlag die ganze intrapolare Strecke, 
d. h. jeden einzelnen Querschnitt des Neryen auf einmal reizen zu konnen. 
Fick wieś zuerst auf das Verfehlte dieser Auffassung hin, und daB man auch 
dann zum richtigen Resultat komme, wenn man den Induktionsstrómen selbst 
nur polare Wirkungen zuschreibt (vgl. S. 962, Anm.). — Will man die rasch 
yeranderlichen Strome mit einschlieBen und gleichzeitig móglichst wenig 
hypothetisch die Darstellung geBtalten, so spricht man am besten das Gesetz 
ganz frei von den Begriffen des An- und Katelektrotonus aus. Das ist um 
so notwendiger, ais z. B. nach Biedermann am Verbindungsnerven von 
Anodonta cygnea von einem Katelektrotonus im gewohnlichen Sinne nicht ge
sprochen werden kann, — und da das polare Erregungsgesetz auch fiir den 
Muskel gilt, wo ebenfalls Kat- und Anelektrotonus sehr fragliche Begriffe sind.

Aus dem friiheren Abschnitt iiber die Erregungsgesetze geht dann ferner 
hervor, daB nicht das Entstehen des Stromes ais solches, sondern yielmehr 
das erste FlieBen die Erregung bewirkt. Es muB die Ausdrucksweise des 
Gesetzes also so gewahlt werden, daB es gleichgiiltig wird, ob man sich auf 
den Standpunkt von du Bois-Reymond oder von Nernst stellt. Wir 
konnen yielleicht sagen: die Erregung findet beim Entstehen bzw. nach dem 
Verstarken eines Stromes nur an einer wahren physiologischen Kathode, 
bei bzw. nach Offnung oder Schwachung nur an einer solchen Stelle statt, 
die yor der Stromanderung wahre physiologische Anodę war. Was man 
dabei unter „wahrer“ physiologischer Anodę und Kathode zu yerstehen 
hat, wurde zuerst durch Engelmann8), spater besonders durch Hering4) 
klargestellt. Der letztere definiert: „Die fiir den Muskel wesentliche physio
logische Anodę ist die Gesamtheit der Stellen, wo der Strom in die kontrak- 
tile Substanz eintritt, die physiologische Kathode die Gesamtheit der Stellen, 
wo er aus jener austritt.“

Bezogen auf den Neryen, ist es notwendig, an Stelle der kontraktilen 
Substanz in dieser Definition erregbare Substanz oder mit Riicksicht auf die 
Kernleitertheorie „Nervenkern“ zu setzen, es sei nun, daB man mit Hermann 
den gesamten protoplasmatischen Inhalt, oder mit anderen Autoren nur die 
Fibrillen oder Teile derselben ais der kontraktilen Substanz der Muskeln 
gleichwertig an sieht.

Der Ort der „wahren" Anodę und Kathode ist bei einem einfachen gleichmafiig 
dicken Neryen wahrend des konstanten FlieBens des Stromes insofern identisch mit 
den auBeren Zuleitungsstellen, ais zweifelsohne dort die starksten Eintritte bzw. Aus- 
tritte von Stromfaden aus den Kernfasern erfolgen (vgl. S. 941). Es ist auch bis zu 
einem gewissen Grade wahrscheinlich, wenigstens fiir den markhaltigen Froschneryen,

*) Chauyeau, Beitrag zur Physiologie des Elektrotonus, S. 167; Viertel- 
jahrsschrift der Ziiricher Naturf.-Ges. Jahrg. XI, Heft 1, S. 48; Journ. de la 
physiol. 1859, p. 490, 553; 1860, p. 53, 274, 458 u. 534. — 8) Fick, Gesammelte 
Schriften 3 (speziell siehe Ś. 171). — 3) Jenaische Zeitsehr. 4, 395, 1868. — 4) Beitr. 
z. allg. Neryen- u. Muskelphysiologie, II. Mitteil.; Wiener Akad. Ber. 89 (1879). 
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dafi an diesen Stellen nur Eintritte und Austritte von Stromfaden aus den Kernen 
stattflnden, doch ist dies fiir die Zeit des allerersten FlieBens des Stromes keines
wegs ebenso, denn die Stromfaden, die schlieBlich im axialen Teil des Nerven yer
laufen, miissen peripher gelegene Fasern quer durchsetzen, und nur durch die po- 
larisatorische bzw. kondensatorische Ladung der Kerne kónnen diese Stromfaden 
wirksam verhindert werden, die Kerne zu passieren. Móglicherweise ist diese Zeit 
sehr klein gegeniiber den Zeiten, die fiir die Beizung in Frage kommen, — móglich 
aber andererseits, daB namentlich bei starken Strómen auch wahrend des FlieBens 
fiir einzelne Neryenfasern an der aufieren anodischen Zuleitungsstelie auch Kathoden 
der Neryenkerne yorkommen und umgekehrt an der kathodischen wahre Anoden 
fiir diejenigen Neryenfasern, die den Elektroden zunachst liegen. Allerdings ist fiir 
eben diese Neryenfasern dann die Summę der eintretenden Stromfaden gróBer an 
der Anodę und umgekehrt an der Kathode. Sobald aber der Nery ais Ganzes 
seinen Querschnitt andert, bei Abgang von Asten, oder auch nur das Hiillengewebe 
relatiy zu den Kernen gróBer oder kleiner wird bzw. seinen elektrischen Leitungs- 
widerstand andert, sind immer sekundare Anoden und Kathoden an solchen Stellen 
gegeben. Vielleicht sind solche auch vorhanden, wo die Fasern nicht ganz gerade 
gestreckt und parallel der Hauptachse des Neryen yerlaufen, also unzweifelhaft 
dann, wenn der Nerv in einem beschrankten Bereich torąuiert wiirde. Je starker 
die angewandten Strome uberhaupt sind, um so eher kónnen solche nieht beachtete 
„sekundare" Elektroden zu falschen Schliissen fiihren. Wenn nun aber auch ein 
Nerv yollkommen homogen ware, so sind doch die anodischen und kathodischen 
Stellen auf keinen Fali auf die aufieren unwesentlichen kunstlichen Elektroden im 
Sinne Engelmanns, auf die Zuleitungsstelie des Stromes, beschrankt, sondern 
infolge der elektrotonischen Ausbreitung geht der Bereich dei- wahren Anoden und 
Kathoden sowohl in- und extrapolar weiter dariiber hinaus. Dariiber aber, an 
welchen von den kathodischen Stellen bei der SchlieBung z. B. die wirksame Er
regung nun stattfindet, ob an allen kathodischen Stellen oder nur an einem be
schrankten Teil derselben, hieriiber sagt das elektropolare Erregungsgesetz iiber- 
haupt nichts aus. Zunachst kann man auch nur sagen, dafi, wenn man mit den 
minimalsten Stromstarken beginnt, die Stelle der wirksamen Reizung auf die Zu- 
leitungsstelle selbst raumlich beschrankt wird bzw. bei etwas breiteren Elektroden 
auf den intrapolaren, dem Neryen anliegenden Rand derselben. Ob bei starken 
Strómen noch andere intra- und extrapolar gelegene Punkte direkt wirksam erregt 
werden kónnen, wird zwar yielfach angenommen, z. B. yon Werigo1), ist aber fiir 
den homogenen Neryen keineswegs absolut sichergestellt. Zweifelsohne geniigen die 
katelektrotonischen Strome einer extrapolaren Strecke, um einen fremden Nerven 
zu erregen, warum sollen sie dann nicht den eignen zu erregen yermógen ? Indessen 
ist zu beachten, daB — ehe diese auf den eigenen Neryen mit hinreichender 
Intensitat bzw. zum Reizen hinreichend lange gewirkt haben — sie schon von der 
Erregungswelle erreicht sein kónnen, die von der aufieren Elektrodę ihren Ursprung 
nimmt. Móglicherweise yerhindert dann das refraktare Stadium eine nochmalige 
wirksame Erregung.

Der Leser wird sich yielleicht wundern, wenn ich so lange bei diesen selbst- 
yerstandlichen Dingen yerweile, aber die Nichtbeachtung dieser Umstande hat 
wiederholt zu schweren Tauschungen Veranlassung gegeben, aueh bei den ersten 
Autoritaten auf diesem Gebiete; man yergleiche Hering (1. c.). Man sehe auch 
Hermann’).

C. Die Wirkung ąuerer Durchstrómung auf den Nerven.
Im Ansehlufi an die Definition der wahren Kathoden und Anoden durfte es 

zweckmafiig sein, die Yersuche zu bespreclien, die iiber den Einflufi des Durch-

') Werigo, vgl. S. 929; vgl. Engelmann, dessen Arch. f. Physiol. 1901, 
S. 23; ygl. die Diskussion zwischen Nicolai und Durig, wobei es sich allerdings 
zum Teil um gewóhnliche Stromschleifen handelt; Nicolai, Engelmanns Arch. 
f. Physiol., Suppl., 1905, S.341f., 374; Durig, Pfliigers Arch. 92,293,1902; Derselbe, 
Zentralbl. f. Physiol. 19, 805, 1905. — 2) Hermann, Pfliigers Arch. 7, 497, 1873. 
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strómungswinkels, d. h. desjenigen Winkels angestellt wurden, den etwaige den 
Neryen durchsetzende Stromfaden mit der Achse bilden.

Schon Galyani hat dies in der einfachen Weise zu entscheiden versucbt, 
dafi er einen Nerven senkrecht iiber einen feuchten Faden briickte und den Faden 
selbst durchstrómte. Dabei gehen im wesentlichen, aber nicht ausschlieBlich, quere 
Komponenten durch den Nerven. Derselben Methode bediente sich spater du 
Bois-Reymond1) sowohl, um die Unerregbarkeit des Nerven bei dieser Art dei- 
Zuleitung festzustellen, ais auch, um zu zeigen, dafi bei querer Durchstrómung 
keine merkliehen elektrotonischen Erseheinungen wahrgenommen werden konnen. 
Indessen, wenn man die Strome hinreichend stark macht, so treten sowohl 
Zuckungen ais nachweisbare elektrotonische Veranderungen auf. Dafi die letzteren 
von Langskomponenten des Stromes herriihren, ergibt sich aus der Umkehr der 
abgeleiteten Strome bei Umkehr des polarisierenden Hauptstromes. Es hat nun 
nicht an Versuchen gefehlt, die Grenze hinaufzuriicken, bei der móglichst quer 
zugeleitete Strome noch nicht reizen.

l) du Bois-Reymond, Unters. iiber tierische Elektrizitat 1, 296 f., 1848. — 
!) Matteucci, Compt. rend. 58, 1145, 1859. — •) A. Fick jun., Wiirzb. Verh., 
N. F., 9, 228 f., 1876. — “) S. Tschierjew, du Bois-Reymonds Arch. f. Physiol. 
1877, S. 505 u. 517. — 5) J. Albrecht, A. Meyer u. L. Giuffre, Pflugers Arch. 21, 
469, 1880.

Die meisten Autoren gingen dabei so vor, wie es Matteucci2) schon einmal 
gemacht hatte, dafi sie namlich den Neryen mit einem Teil seiner Lange passend 
in eine durchstrómte Fliissigkeit (physiologische Kochsalzlósung usw.) eintauchen 
liefien. Dabei mufi man natiirlich Sorge tragen, den Neryen senkrecht zu den 
Stromfaden zu lagern. Wahrend nun hierbei A. Ficks) jun. fand, dafi die reizende 
Wirkung des Stromes ungefahr dem Cosinus des Durcbstrómungswinkels entspricht, 
schlofi S. Tschierj ew 4) unter Beriicksichtigung derDifferenz im Quer- und Langs- 
widerstand des Nerven, dafi der Nerv quer und langs gleich gut erregbar sei. 
Dieser Behauptung widersprachen energisch J. Albrecht, A. Meyer und
L. Giuffre6) unter Hermanns Leitung. Es gelang ihnen stets, den Nerven so 
zu lagern, dafi die starksten ihnen zur Verfiigung stehenden Iuduktionsstróme ihn 
nieht erregten. Sie schlossen, dafi der Nerv gegen quere Strome unerregbar sei. 
Indessen darf man wohl yermuten, dali bei hinreichend gesteigerten Induktions
strómen auch die genannten Autoren an eine Grenze gekommen waren, bei der 
sich Erregbarkeit des Neryen auch durch noch so groBe Sorgfalt in der Lagerung 
nicht hatte yermeiden lassen. Dafi Gad und Piotrowski fiir den Olfactorius 
des Hechtes die Quererregbarkeit wieder behauptet haben, wurde schon erwahnt 
(S. 941).

Denkt man sich einen Augenblick eine einzelne Nervenfaser (Neryenfibrille) 
rein quer durchstrómt, so miissen an dieser Anoden und Kathoden an entgegen- 
gesetzten Seiten auftreten. Nun ergibt die Theorie, dafi hierbei gegensinnige Yer
anderungen der Polarisation bzw. gegensinnige Konzentrationsanderungen um so 
weniger sieh entwickeln konnen, je diinner diese Fasern bzw. Fibrillen sind. Es 
wiirde zu weit fiihren, dies ausfiihrlich darzulegen. Aber dafi bei hinreichend 
starken Strómen nieht doch die kathodisclie Halfte der Faser in wirksame Erre
gung geraten und diese zunachst nur lokal auf einen Teil der Faser (Grenz
schicht) beschrankte Erregung nicht weiter greifen und schlieBlich zu einer typi- 
schen Negatiyitatswelle der ganzen Faser fiihren kónnte, ist a priori nicht ein- 
zusehen, wenn ich auch zugeben will, dafi beim Schliefien eines solchen quer 
zugeleiteten Stromes die anodisehe Halfte, beim Offnen (Kathodendepression) die 
kathodische Halfte fiir die Ausbreitung der Erregungswelle móglicherweise ein 
grofies Hindernis abgibt. Ich halte die so oft behauptete ganzliche Unerregbarkeit 
des Neryen durch quer zugeleitete Strome noch nieht fiir erwiesen. Auch kónnte 
ich mir yorstellen, dafi an Neryen mit stark iiberwiegendem Anelektrotonus, wie 
z. B. am Anodonta - Neryen, anelektrotonische Strome ableitbar waren, die trotz 
Wendung des polarisierenden Stromes doch bestehen blieben.

Versuche, die gewissermafien das Gegenstiick zu dem in diesem Abschnitte 
Besprochenen bilden, handeln von dem EinfluB der Streekenlange auf die erregende 
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und elektrotonisierende Wirkung des Stromes. Wie aus der Fig.177 (S. 960) erhelit, 
treten die polarisatorischen Polwirkungen theoretisch reiner auf, wenn die Strecken- 
lange gróBer ist, vorausgesetzt, daB der Strom streng konstant erhalten wird. Die 
Versuche entsprechen nieht immer der Theorie ’).

I). Erklarung des Zuckungsgesetzes nach Pfliiger.
Mit Hilfe des elektropolaren Erregungsgesetzes in der von Pfluger da- 

mals gewahlten Form einerseits und der Anderungen der Erregbarkeit im 
Kat- und Anelektrotonus andererseits erklart sich nun sehr leicht das 
Zuckungsgesetz. Man muB nur noch annehmen, daB die Entstehung des 
Katelektrotonus ein starkerer Reiz fur den Neryen ist, ais das Verschwinden 
des Anelektrotonus. Es wird dann, yon den geringsten Stromstarken an- 
gefangen, zuerst unter allen Umstanden die SchlieBungszuckung auftreten 
miissen. Der Reiz entsteht namlich hierbei stets an der Kathode und findet 
nirgends ein erhebliches Hindernis, um beim motorischen Neryen zum Muskel 
zu gelangen. Bei mittleren Stromstarken kommt der Offnungsreiz hitizu, die 
Erregung wird aber auch nirgends yollig blockiert, sie gelangt also ebenfalls 
zum Muskel.

Beim dritten Stadium ist die SchlieBung des absteigenden Stromes wirk
sam, weil der Ort der Erregung nahe beim Muskel und kein Hindernis 
zwischen ihm und dem Muskel sich befindet. Dagegen ist die SchlieBung 
des aufsteigenden Stromes unwirksam, weil der Anelektrotonus nahe beim 
Muskel den Weg fur die Erregungswelle blockiert. Bei der Offnung des 
aufsteigenden Stromes ist der Ort der Erregung nahe beim Muskel und kein 
Hindernis fiir die Erregungswelle auf dem Wege dahin gegeben. Dagegen 
ist bei der Offnung des absteigenden Stromes der Erregungsort fern vom 
Muskel, und der Zustand, in den der Nerv durch das Verschwinden des 
Katelektrotonus gerat, blockiert die Erregungswelle.

Obschon diese Pfliigersche Erklarung des dritten Falles des Zuckungs
gesetzes von allen Lehrbiichern unbeanstandet acceptiert zu werden pflegt, 
ist es doch, wie wir noch sehen werden, zweifelhaft, ob sie yollkommen richtig 
ist. Die glatte Erklarung des dritten Falles durch die Pfliigersche Dar- 
legung dient nun aber geradezu ais Stiitze fiir das elektropolare Erregungs
gesetz. Es ist nun wichtig, daB dieses letztere auch noch auf mannigfache 
andere Weise ais zu Recht bestehend demonstriert werden kann. Pfliiger 
selbst brachte schon, wie man glaubte, einen besonders eleganten Beweis 
dafiir bei.

E. Offnungs- und SchlieBungstetanus.
Bei geeigneten Muskelpraparaten rufen namentlich sehr starkę bzw. sehr 

langdauernde Strome (bei Offnung derselben) einen yon Ritter zuerst beobach- 
teten Offnungstetanus hervor. Wenn man nun nach Pfliiger2) bei einem 
solchen Neryen bei absteigender Stromrichtung die anodische Strecke durch 
einen Scherenschnitt abtrennt, so hórt der Offnungstetanus sofort auf, wahrend 
bei anfsteigendem Strom ein solcher Scherenschnitt, wie schon Ritter fand, 
ihn fortbestehen laBt.

*) Vgl. Hermann, Handb. d. Physiol. 2, 1, 77; man sehe hier auch die Literatur. 
— s) Pfliiger, Uber die Ursache des Offnungstetanus; Arch. f. (Anat, u.) 
Physiol. 1859, S. 133 (speziell S. 143).
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Hier ist nun in der Tat zu folgern, daB man den Sitz der Erregung des 
Nerven nach Offnung in der Anodengegend suchen mufi. Die nahere Analyse des 
Phanomens indessen durch Griinhagen') und Engelmann4) und namentlich 
auch Versuche von Biedermann haben meines Erachtens wahrscheinlich gemacht, 
daB dieser Offnungstetanus nicht ohne weiteres mit der Offnungszuckung, wie sie 
etwa im zweiten Stadium des Zuckungsgesetzes vorkommt, zu identifizieren ist. Es 
laBt sich namlich zeigen, daB dieser Offnungstetanus unter bestimmten Umstanden, 
z. B. bei Vorbehandlung des Neryen mit alkoholischer Kochsalzlósung3), merklich 
der Offnung des Stromes nachgeht, und da er uberhaupt nur (nach Engelmann) 
am besonders „gestimmten" Neryen zu beobachten ist, so riihrt er móglicherweise 
von anderen Ursachen her wie die Offnungszuckung, um die es sich bei dem 
Pfliigerschen Gesetz handelt. Griinhagen und Engelmann leiten ihn, wie 
auch den an geeigneten Praparaten ebenfalls zu beobachtenden Schliefiungstetanus 
von bei jedem Neryen mehr oder minder yorhandenen unwirksamen Reizen her. 
die in dem Moment wirksam werden, in welchem die positiye Modifikation der 
Erregbarkeit nach Offnung des Stromes an der Anodę Platz greift. Unterstiitzt wird 
diese Ansicht durch einen Versuch von Griinhagen, der den Neryen mit un
wirksamen StromstóBen tetanisierte und dieselben sofort wirksam werden sah, 
wenn er einen passenden Polarisationsstrom durch den Neryenstamm sandte, so dafi 
die Reizstelle in den Bereich der Anodę fiel, und nun óffnete.

Schon Pfliiger4) hatte fiir den SchlieBungstetanus fortwahrende Reize an- 
genommen. Er lieB dieselben durch den Strom selbst entstehen, indem die kon
stantę Durchstrbmung im Neryen nur zum Teil und in gewissem Sinne einen 
statischen Zustand darstelle. In Wirklichkeit sei dieser bedingt durch ein dyna- 
misches Gleichgewicht, das von den trauslatorischen und chemischen Wirkungen 
des Stromes begleitet sei. Boruttau5) hat sowohl fiir den Schliefiungs- wie Off
nungstetanus yersucht, durch Beobachtung des monophasischen Aktionsstromes mit 
Hilfe des Capillarelektrometers nahere Aufklarung zu erhalten, ohne aber deutlich 
rhythmische oder unregelmaBige Schwankungen erkennen zu kónnen. Dies gelang 
bei Verwendung des Saitengalyanometers S. Garten6). Fiihrte er dem Neryen 
eines Kaltfrosches, der das Phanomen des Schliefiungstetanus besonders leicht zeigt, 
einen einzelnen Induktionsschlag zu, so bekam er eine einfache monophasische 
Aktionsstromkurye, wahrend sich bei Schliefiung des konstanten Stromes deutliche 
Wellen erkennen liefien. Er erhielt bei 3° 2,7 bis 4,0 yi7lsec, bei einer Tempe- 
ratursteigerung um 11° wurde die Zeit um die Halfte kleiner, so daB die RGT- 
Regel auch fiir diese Wellen gilt (vgl. S. 898). Es hat also auch der Nerv die 
Fahigkeit, wie Muskel und Ureter auf konstantę Reizung mit rhythmischer Er
regung zu antworten.

Fiir den Offnungstetanus fehlt bisher eine analoge Untersuchung der Aktions
stróme mit dem Einthoyenschen Saitengalyanometer.

Man kann aber auch nach den Gartenschen Versuchen iiber den SchlieBungs
tetanus bezweifeln, ob man es beim Offnungstetanus mit derselben Ursache zu tun 
habe, welche die gewóhnliche Offnungszuckung bedingt. Zur Unterstiitzung dieser 
Meinung kónnen namentlich jene Falle herangezogen werden, in welchen dieser 
Offnungstetanus auf eine sogenannte zweite Offnungszuckung reduziert ist, die 
yon Biedermann7) studiert wurden. Damit ware die Beweiskraft des Pfliiger- 

') Pfliigers Arch. 4, 548, 1871. — 4) Ebenda 3, 411, 1870. — 3) Vgl. Mard- 
zinski, Beitr. z. allgem. Neryenphysiol. Diss. 1902 und Mommsen, Virchows 
Arch. 83, 261, 1881. •— 4) Pfliiger, Elektrotonus, S. 451; vgl. Eckhard, Beitr. 
z. Anat. u. Physiol., Heft 1, S. 41, 12, 217 bis 226; ygl. Schiff, Lehrb. d. Physiol. 
Uber die erregende Wirkung konstanter Durchstrómung sensibler Neryen sehe man 
auch Griitzner, Pfliigers Arch. 17, 238, 1878. — 5) Boruttau, Pfliigers Arch. 84, 
376 f., 1901. — ") 8. Garten, Sitzungsber. d. math.-phys. Klasse d. kónigl. sachs. 
Ges. zu Leipzig 60, Sitzung vom 24. Februar 1908; vgl. Derselbe, Zeitschr. f. 
Biol. 52, 534 f., 1909 (w. d. K.). — 7) Beitr. z. allgem. Neryen u. Muskelphysiologie. 
Abhandl. VII. Mitteil. aus dem 83. Bd. d. Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., 3. Abteil., 
1881; auch Elektrophysiologie, S. 588 f.
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sehen Experimentes fiir das polare Erregungsgesetz im allgemeinen erschiittert. 
Aber trotzdem gibt es eine Reihe von Umstanden, welche dafiir sprechen, daB das 
Gesetz doch richtig ist.

Fig. 182.

Yorlaufige kathodisehe

F. Weitere Beweise fiir die Richtigkeit des polaren 
Erregungsgesetzes.

Es handelt sich hier um denjenigen Erscheinungskomplex, den Her
mann1) mit dem Namen des „polaren Versagens“ belegte. Schon HarleB* 2) 
fand, daB, wenn man einem Neryen in gewóhnlicher Weise zwei Elektroden 
anlegt und nun im Bereiche der vom Muskel entfernteren ihn mit Ammoniak 
bestreicht, wodurch der Nery ohne Reizung und ohne wesentliche Anderung 
seiner Struktur abgetótet wird, man unter allen Umstanden auch bei schwachen 
Strómen den dritten Fali des Pfliigersehen Zuckungsgesetzes erhalt. In 
ahnlicher Weise wirkt auch unter Umstanden die Anlegung des Querschnittes 
zwischen den Elektroden, wie schon Heidenhain3) fand; nach Biedermann 
erreicht man mit Sicherheit dasselbe, wenn man das eine Ende des Neryen 
in langerer Strecke abtótet. Ist dann der Reizstrom abmortual, so tritt nur 
SchlieBungszuckung, — ist er admortual gerichtet — nur Offnungszuckung 
ein. Man kann auf sehr yiele andere Arten noch die yom Muskel entferntere 
Elektrodę unwirksam machen, z. B. auch nach dem Verfahren, das Werigo4) 
ais yorlaufige kathodisehe Polarisation des Neryen 
bezeichnete. Der Nery wird iiber vier Elektroden 
gebriickt, wie es die nebenstehende Fig. 182 zeigt. 
Man leitet durch c und d dem Neryen einen absteigen
den Strom zu, bis sich die depressiye Kathodenwirkung „ , . . , „ .

’) Hermann, Pfliigers Arch. 45, 593, 1889. — !) HarleB, Wirkung d. Am
moniaks auf die Neryenstamme; Zeitschr. f. rat. Med. 12, 68, 1861. — 8) Heiden
hain, Studien des Physiologischen Instituts zu Breslau 1, 4. — 4) Werigo, Effekte
der Neryenreizung durch intermittierende Kettenstróme, 1891, S. 60. — 6) Gotch,
Schafers Textbook of Physiology, p. 506, u. Journ. of Physiol. 20, 256, 1896. —
6) Biedermann, 19. Abhandl. d. Sitzungsber. d. Akad. d. Wissensch., 3. Abt. 93, 
19, 40, 1886; vgl. Garten, Physiol. d. marki. Neryen, 1903, S. 32. — 7) v. Bezold,
Untersuchung iiber die elektrische Erregung der Neryen und Muskeln, 1861.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. go

, A ° Polarisation (nach Werigo).
bei c zeigt. Alsdann geben auf- und absteigende
Strome bei jeder uberhaupt wirksamen Stromstarke ebenfalls nur die 
dritte Stufe des Zuckungsgesetzes. George WeiB hat ais Mittel, den Ein
fluB der einen Elektrodę auszuschalten, mit Erfolg die Kohlensaurenarkose 
angewendet, Gotch5) die zentrale Elektrodę abgekiihlt und nun mit mini- 
malen Strómen gereizt oder auch die dem Muskel zu gelegene durch Koch
salzlósung erregbarer gemacht.

Es scheint, daB alle diejenigen MaBnahmen, welche den Neryen im Sinne 
Wedenskys in den parabiotischen Zustand iiberfiihren, sich auch zurDemon- 
stration des polaren Erregungsgesetzes am Neryen eignen. Das polare Ver- 
sagen wurde von Biedermann6) auch fiir die marklosen Verbindungsnerven 
von Anodonta cygnea gesichert. AuBer mit Hilfe des polaren Versagens ist 
auch durch Zeitmessungen festgestellt worden, daB Stronie, die beim SchlieBen 
entstehen, nur an der Kathode erregen.

Hierher gehóren die Versuche von y. Bezold7), der aus der Differenz 
der Latenzzeiten der Muskelzuckung zuerst fiir konstantę Strome eine Be- 



978 Yersuche iiber den Erregungsort bei Induktionsschlagen.

statigung des Pfliigerschen Gesetzes gefolgert hat. Diese y. Bezoldschen 
Versuche werden aber von Pfliiger selbst nicht fiir beweiskraftig gehalten. 
DaB v. Bezold im iibrigen zu Schlufifolgerungen kam, die im Grunde sowohl 
das du Bois - Reymondsche ais auch das Pfliigersche Erregungsgesetz 
umstoBen wurden, hat schon Hermann1) mit Recht heryorgehoben. Wir 
haben schon an friiherer Stelle (S. 834, vgl. 956) iiber diesen Teil berichtet.

') Hermann, Handbuch II, 1, S. 66. — 2) Studien des Physiologischen In- 
stituts zu Breslau, Heft 4, 1868, S. 146. — 3) Fick, Gesammelte Schriften 3, 
167; Beitrage zur Physiologie des Elektrotonus, Vierteljahrsschrift der Ziiricher 
Naturf.-Ges., Jahrg. XI, Heft 1, S. 48 ff. — 4) Bindschadler, Experimentelle 
Beitrage zur Uehre von der Nervenreizbarkeit, Ziirich 1865. — 5) v. Vintsch-
gau, Unters. iiber die Frage: Ist die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Nerven- 
erregung von dei- Reizstarke abhangig? Pflugers Arch. 40, 68, 1887. — 6) Garten, 
Beitr. zur Physiol. d. marki. Neryen, 1903, S. 38. — 7) M. Cremer, Zeitsehr. f. 
Biol. 50, 355, 1908.

Fick machte den Vorschlag, durch ahnliehe Versuche eben wirksamer 
Induktionsschlage dieKathode ais Ort der Reizung zu erweisen. Lamansky2) 
unter Heidenhains Leitung fiihrte die betreffenden Versuche aus. Spater 
zeigte Fick3) im Verein mit Bindschadler4) und im Zusammenhang mit 
seinen unten noch zu besprechenden Versuchen iiber die „Liicke“, daB Induk
tionsschlage durch einen konstanten Strom elektrotonisch in dem Sinne be- 
einfluBt werden, wie es die Annahme der Kathode ais Ort der Reizung 
verlangt. Auch v. Vintschgaus5) Versuche ergaben fiir schwache Strome 
dasselbe Resultat wie die Versuche von Lamansky.

Indessen, wenn man zu starkeren Stromstarken iibergeht, komplizieren 
sich die Yerhaltnisse zum Teil ahnlich wie in den y. Bezoldschen Versuchen 
mit konstanten Strómen, und es muB alsdann uberhaupt angenommen werden, 
dafi die Erregung auch von der Anodę ausgeht. Da Induktionsstróme aus 
einem ansteigenden und einem yergchwindenden Teil bestehen, so ist es natiir- 
lich nicht auffallend, daB sie auch Offnungserregungen in derselben Art wie 
konstantę Strome liefern.

Garten6) hat am marklosen Neryen des Hechtolfactorius die Frage des 
Erregungsortes eines Induktionsschlages ebenfalls zu erledigen gesucht, und 
wahrend sich nun hier fiir auf- und absteigende konstantę Strome mit gróBter 
Wahrscheinlichkeit der Ort der Reizung beim SchlieBen an der Kathode 
ergibt, scheinen Induktionsstróme unter allen Umstanden auch an der Anodę 
zu reizen. Es war das um so auffallender, ais mit konstanten Strómen sich 
bei Garten keine einzige deutliche Offnungserregung eben desselben Neryen 
fmdet, dieselben also hier nur schwer móglich zu sein schienen. Indessen kónnte 
ich7) bei einer Nachprufung mit dem Saitengalvanometer sehen, daB man 
diese bei Anwendung sehr starker Strome doch erzielt. Ich halte es nicht 
ganz fiir ausgeschlossen, daB bei den sehr rasch yerlaufenden Induktions
strómen auch wirksame Quererregungen (vgl. S. 974) des Neryen yorkommen, 
und ich halte die Ansicht fiir diskutabel, die scheinbare anodisehe Reizung 
des Hechtnerven mit Induktionsstrómen ais eine solche Quererregung auf- 
zufassen. DaB ubrigens die erwahnten Chauyeauschen und Baierlacher- 
schen Versuche, die eine Art monopolarer Reize anwendeten und nur bei 
schwachsten Strómen dann Erfolg sahen, wenn die reizende Elektrodę eine
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Kathode war, ais weitere Stiitze fiir das polare Erregungsgesetz angefiihrt 
werden kónnen, yersteht sich von selbst.

Zu den am Neryen gewonnenen Ergebnissen gesellt sich nun noch ein 
iibereinstimtnendes Tatsachenmaterial am Muskel, riicksichtlich dessen man 
den friiheren Abschnitt des Handbuches nachsehen wolle (IV, S. 518).

Man sehe auch Engelmanns ,ł) Versuche am Ureter. Ob das polare Er
regungsgesetz auch fiir Protisten Giiltigkeit hat oder nicht, ist eine viel 
umstrittene F rage, auf die ich hier nicht eingehen kann.

Alle erwahnten Umstande sprechen entschieden, wenigstens am Neryen 
fiir die Giiltigkeit des polaren Erregungsgesetzes in der oben erwahnten 
móglichst hypothesenfreien Form. Dagegen lassen sich gegen die urspriing- 
liche Fassung in mehrfaeher Art Einwendungen erheben. Einmal wurde 
schon hervorgehoben, dafi die Entstehung des Katelektrotonus nur fiir die
jenigen annehmbar ist, welche das allgemeine Erregungsgesetz des Neryen 
im Sinne du Bois-Reymonds interpretieren, ferner ist in dieser Pfliiger- 
schen Fassung der EinfluB etwaiger reiner Dauererregungen des Stromes 
nicht beriicksichtigt. Ich muB in bezug auf diesen Punkt auf den friiheren 
Abschnitt, der yom Gesetz der Neryenerregung handelt, yerweisen. Aber 
noch nach einer anderen Richtung wird yon einigen Autoren das Pfliiger sehe 
Gesetz in seiner urspriinglichen Fassung bekampft.

Es ist móglich, daB dem polaren Erregungsgesetz die wesentlich ein- 
fachere Form zukommt: Reizung findet nur an wahren und abso
luten physiologischen Kathoden statt, so daB das Aufhóren eines Zu- 
standes im Neryen, das Verschwinden des Anelektrotonus an sich keinen 
..erregenden" Effekt hatte.

G. Theorie der Offnungserregung.
Es ergibt sich namlich die wichtige Frage, ob die Offnungszuckungen nicht 

ais SchlieBungszuckungen irgend welcher anderer Strome, speziell der Polari- 
sations- oder unter Umstanden Demarkationsstróme des Neryen angesehen 
werden kónnen. Schon P e 11 i e r2) hat die Ladung, die ein Froschpraparat erf ahrt, 
wenn es durchstrómt wird, fiir die Theorie der Offnungszuckung zu yerwerten 
gesucht. du Bois-Reymond hat darauf hingewiesen, daB nicht ersichtlich 
ist, wieso diese Ladungen nach Offnung des Stromes sich abgleichen kónnen. 
Dieses Bedenken existierte fiir Matteucci8) nicht, der zur selben Zeit, ais 
er auBerst prazis in der Formulierung die Offnungszuckung auf Polarisations- 
stróme zuriickfiihrte, die Kernleitertheorie des Neryen aufstellte und samt- 
liche elektrotonische Erscheinungen auf Polarisierbarkeit des Achsenzylinders 
der Neryenfaser gegeniiber dem iibrigen Gewebe zu erklaren suchte. Fiir 
ihn war in der Hulle der Neryenfaser der Ableitungsweg ohne weiteres ge
geben. Matteucci yersuchte auch experimentell einen Beitrag fiir die 

62*

') Engelmann, Pfliigers Arch. 3, 263, 1870. — 8) M.Peltier, „Galvanisme“. 
L’Institut, Journal gener. des soc. et trav. scient. de la France et de 1’Etranger. 
II. Annee, 1834, No. 84, p. 410. — 3) Matteucci, Sur le pouvoir ólectromoteur 
secondaire des nerfs et son application a 1’electrophysiologie (Premier extrait); 
Compt. rend. 65, 151—156, 1867; vgl. Martin Magron et Fernet, Notę ;sur 
l’influence, que peut exercer la polarisation dans Taction de 1’electricite sur le 
systeme nerveux; Compt. rend. 1860, p. 592, ygl. auch S. 904.
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Richtigkeit seiner Behauptung zu liefern, indem er Warmbliiternerven stark 
durchstrómte und ein aufgelegtes Nervmuskelpraparat in Tetanus geraten 
sah. Der Versuch ist allerdings in der Form, in der ihn Matteucci anstellte, 
einer Reihe von Bedenken ausgesetzt. Man sieht z. B. aus der Mitteilung 
nicht, ob die durchstrómteu Neryen wirklich mit unpolarisierbaren Elektroden 
behandelt wurden. Immerhin ist in diesen Versuchen ein wichtiger experi- 
menteller Beitrag und eine wichtige experimentelle Stiitze fiir die Mat
teucci sehe Ansicht wohl zu erblicken. Hierauf ruhte die Angelegenheit 
lange Zeit, bis Tigerstedt1) und fast gleichzeitig Griitzner2) ebenfalls den 
Versuch machten, die Offnungserregung auf die sekundare Polarisation zuriick- 
zufiihren. Unter den spateren Autoren sind namentlich Werigo3) und 
Hoorweg4) fiir diese Auffassung der Offnungserregung eingetreten, wahrend 
sie von Hermann5) und in gewisser Weise auch von Biedermann bekampft 
wurde.

’) Zur Theorie der Óffnungszuckungen; Bihang till k. svenska vet.-akad. 
handlingar 7, No. 7. — Uber das Wesen der elektrischen Offnungserregung: 
Breslauer arztl. Zeitschr. 1882, Nr. 23 u. Arch. f. d. ges. Physiol. 32, 357—-397, 1883.
— 8) Effekte d. Neryenreizung durch intermitt. Kettenstróme, Berlin 1891, S. 202.
— 4) Pfliigers Arch. 53, 587, 1893. — 5) Ebenda 31, 105, 1883. — 6) M. Cremer, 
Zur Theorie der Offnungserregung, Zeitschr. f. Biol. 50, 355, 1908.

Zunachst ist es leicht, den oben erwahnten Matteuccischen Versuch in 
reinerer Form anzustellen und zu zeigen, dafi der Polarisationsstrom eines 
Froschneryen geeignet ist, einen anderen Froschneryen zu erregen6)- Wenn 
aber ein solcher Strom die Fahigkeit hat, einen an der en Neryen zu erregen, 
so wird man a priori annehmen diirfen, dafi er auch hinreichend stark ist, 
den eigenen zu erregen. Ich bemerke, dafi es mir gelungen ist, mit polari
sierenden Strómen, dereń elektromotorische Kraft weniger ais 1 Volt betrug, 
noch diesen Effekt zu erhalten.

Es yerdient heryorgehoben zu werden, daB zweierlei Arten von Polarisations- 
strómen, die bei der Betrachtung zweckmaBig yoneinander getrennt werden miissen, 
hier in Frage kommen. Einmal handelt es sich hier um jene „Polarisation", die 
die elektrotonischen Erseheinungen wahrend des DurchflieBens des konstanten 
Stromes bedingt — und sodann die von Hermann so genannte Infiltrationspolari- 
sation, die moglieherweise ausschlieBlich an die Kerne der Neryenfasern selbst ge- 
bunden ist, und durch die in der Richtung der Langsachse in diesen Kernen eine 
elektromotorische Kraft auftritt, die dem urspriinglich geleiteten Strom entgegen- 
wirkt. Bei den erwahnten Versuchen der Reizung eines Neryen durch den Polari
sationsstrom eines anderen handelt es sich yielleicht nur um die Wirkung dieser 
Infiltrationspolarisation. Diese Infiltrationspolarisation der Kerne, ich will sie 
kurz ais innere Kernpolarisation bezeichnen, yerhindert schon allein, daB der 
Nery auch fur die elektrotonischen Erseheinungen in erster Annaherung ais 
einfacher physikalischer Kernleiter betrachtet werden kann, da man ja bei 
diesem zunachst nur an eine elektromotorische Wirksamkeit der Grenzschicht 
zwischen Kern und Hiille denkt. Die Infiltrationspolarisation ist gewissermafien 
etwas AuBeres den kernleitermaBigen Erseheinungen sensu strictiore gegeniiber. 
Ihre Wirkung kann in weitem Umfange durch von auBen dem Neryen zugeleitete, 
den polarisierenden entgegengesetzte Strome ersetzt gedacht werden. Ich halte 
es, wie gesagt, fiir zweckmaBig, die Wirkung dieses Polarisationsstromes fiir 
die in Rede stehende Frage von einer etwaigen Wirkung, die von der Grenzschichten- 
polarisation herriihrt, getrennt zu besprechen. Unterbricht man den polarisieren
den Strom yollig, so ist diese innere Kernpolarisation einfach gleichwertig mit dem 
SchlieBen eines umgekehrt gerichteten Stromes. Er yerwandelt in der Tat, yon 
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etwaigen Nachwirkungen der Grenzschichtenpolarisation abgesehen, die vorher 
anodisch polarisierten Grenzschichten in kathodische, die vorher kathodisch polari
sierten in anodisch polarisierte. Der auBere Stroni, den man substituieren miiBte, 
um dasselbe Resultat zu erzielen, ist nun aber viel starker ais etwa der Strom, den 
man yom Neryen abzuleiten und mit dem man also einen anderen zu reizen vermag, 
denn der elektromotorisch wirksame Kern yerhalt sich ja hier wie ein Element, das 
geshuntet ist, indem die Hiille einen KurzschluB darstellt. Wir haben yorlaufig 
noch keine geniigende und sichere Vorstellung dariiber, um wieyielmal so ein 
auBerer Strom groBer sein miiBte, damit die den Kern durchsetzenden Stromfaden 
dieselbe Intensitat hatten wie die des Polarisationsstromes, und diese kommen 
natiirlich fiir die Beurteilung der Beizwirkung in erster Linie in Erage. Dann ist 
es aber ferner móglich, daB dieser Polarisationsstrom auch noch sonstige fur die 
Reizung des Nerven wesentlich giinstigere Ableitungsbedingungen findet, daB er 
bei der inneren Abgleichung durch einzelne Stellen der Grenzschicht Intensitaten 
entfaltet, wie sie dem annahernd aąuiyalenten auBeren. entgegengesetzten Strom 
nicht zukommen. Endlich ist mogli cherweise die Erregbarkeit in der neuen katho
dischen, friiher anodischen Gegend bei schwachen Strómen wenigstens ganz erheb
lich gesteigert, wie wir es yielleicht bei einem anderen Neryen weder durch Kalte, 
noch durch Baden mit starkeren Kochsalzlósungen usw. erreichen konnen. Aus allen 
diesen Griinden erscheint es keineswegs absurd, die bei der Offnung eines einem 
an sich stromlosen Neryen zugeleiteten Beizstromes auftretende Óffnungszuckung 
unter allen Umstanden auf Beizung durch den Polarisationsstrom der Infiltrations- 
polarisation der Kerne zu beziehen.

Nicht minder ware die Kerngrenzpolarisation an sich a priori geeignet, zu 
diesel- Erklarung herangezogen zu werden. Am besten macht man sich die yer
haltnisse, um die es sich hier handelt, am Kernleitermodell klar. Wir nehmen Ideal- 
kernleiter ohne Depolarisation an, dann wird die Kemoberflache so polarisiert 
sein, daB nirgends wirksame Stromfaden ins Innere des Metalles eintreten konnen. 
Es wird also in der Gegend der Kathode eine stark kathodische, in der Gegend der 
Anodę eine stark anodisehe Polarisation stattfinden, und dazwischen wird die Polari
sation in einer geraden Linie zwischen Kathode und Anodę abfallen. -lenseits der 
Elektroden wird derselbe maximale Polarisationszustand herrschen wie an den 
Elektroden selbst. Das ist notwendig, wenn die Polarisation eine yollkommene, der 
Kernleiter ein idealer ist, da sonst, wie man sich leicht iiberzeugt, unter allen 
Umstanden Stromfaden durch den inneren Kern gehen miiBten. Wenn jetzt der 
Strom auch nur um ein Minimum geschwacht wird, so muB die Polarisation ent- 
sprechend kleiner werden ‘).

Nun ist bei einem Idealkernleiter eine Polarisationsabnahme der kathodischen 
Polarisation iiberhaupt nur dadurch-móglich, daB Stromfaden dort eintreten. Denn 
nur durch einen entgegengesetzten Strom konnen beim Idealkernleiter die Polari
sationen wieder zerstórt werden, und ebenso muB ein Strom auf der Anodenseite 
aus dem Kern austreten. Freilich kommt es deshalb beim Idealkernleiter nicht zu 
einer anodischen Polarisation an der Kathode oder einer kathodischen an der 
Anodę. Es ist dies selbst dann nicht der Fali, wenn man den Strom yóllig 
unterbricht. Dieser Umstand scheint Hermann yeranlaBt zu haben, einen Ein
wand gegen die Matteuccische Theorie der Offnungserregung aufzustellen, dem 
auch Tigerstedt8) besondere Bedeutung zuerkennt, der aber im Grunde ge
nommen nicht gerechtfertigt ist. Wenn man die Forderung stellen wiirde, dafi 
der Nery sich zunachst durchaus yerhalte wie ein Idealkernleitei- und erst mit 
einem bestimmten Grade der erreichten rein physikalischen kathodischen Polari
sation die Beizung erfolge, so ware es aUerdings, soweit die Kernpolarisation in 
Frage kommt, uberhaupt nicht móglich, daB eine Offnungserregung durch ent- 
stehenden Katelektrotonus infolge der Grenzschichtenpolarisation eintrate, und 
yollends ware dies ausgeschlossen, wenn es sich nur um eine Schwachung des 
Stromes handelte3). Nun bewirken aber aufsteigende Strome auch bei bloBer 

*) Man sehe die Fig. 3 bei M. Cremer, 1. c., S. 367. — 2) Tigerstedt, Lehrb. 
d. Physiol. 2, 19, 1908. — 3) Man kónnte yielleicht geneigt sein, in der Nernst- 
schen Auffassung der Beizwirkung des Stromes einen Einwand gegen die hier in 
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Schwachung Zuckung bei nicht zu starken Strómen, wenn diese Schwachung noch 
geringer ist wie die Halfte (Hermann, Griitzner), bei starken Strómen in
dessen tritt aber nur dann Zuckung auf (nach Nasse1), wenn die Schwachung 
9/io der urspriinglichen Stromstarke betragt. Wenn man aber die Voraussetzung 
macht, dafi es fiir die Reizung im wesentlichen darauf ankommt, daB hinreichend 
starkę aus dem Kern austretende Stromfaden vorhanden sind, so fallt dieser Ein
wand iiberhaupt in sich zusammen, denn wahre und absolute Kathoden treten, 
bei dem Idealkernleiter wenigstens, auch bei der geringsten Schwachung des 
Stromes auf. Wenn man sich also, wie ich, auf den Standpunkt stellt, dafi die 
Gesetze der physiologischen Polarisation, namentlich soweit die Aktionsnegatiyitat 
in Frage kommt, nicht identisch sind mit denen der physikalischen, so ist dem 
Einwand von Hermann, soweit die Grenzflachenpolarisation in Frage kommt, 
seine wesentliche Kraft genommen. Nun ist allerdings der Nerv in erster An
naherung fiir stationare Zustande nicht gerade mit dem Idealkernleiter ohne De
polarisation, sondern hóchstens mit einem solchen mit Depolarisation zu vergleichen. 
Der Unterschied ist der, daB nur nicht jede Schwachung zum Auftreten von 
kathodischen Stromfaden an der bisherigen Anodę und umgekehrt fiihrt, sondern 
erst eine gewisse Schwachung, das ist nun aber auch das, was wir sehen.

Rede stehende Theorie der Óffnungserregung zu konstruieren. Konnte es doch 
scheinen, ais miisse man vom Nernstschen Standpunkt aus das Eintreten einer im 
absoluten Sinne bestimmten Konzentrationsanderung gegeniiber dem normalen Zu
stand erwarten. Das wiirde etwa dem Eintreten eines bestimmten Wertes der 
kathodischen Polarisation entsprechen. Indes, Nernst selbst hat (Pfliigers Arch. 122, 
281, 1908) angenommen, dafi hier auch eine relative Konzentrationswirkung vor- 
handen ist, indem beim Óffnen des Stromes die „akkommodierte11 Protoplasmahaut 
plótzlich vor eine Konzentration gestellt wiirde, auf die sie eben nicht mehr 
„akkommodiert" sei. Er hat also die Óffnungserregung im Sinne einer wahren 
und nicht im Matteuccischen Sinne zu erklaren yersucht. Doch liegt einmal 
gerade hier ein schwacher Punkt der Nernstschen Darlegung, indem Nernst dem 
polaren Erregungsgesetz bei seinen Ausfiihrungen uberhaupt bisher nicht Rechnung 
getragen hat. Und sodann lafit sich nach meiner Meinung gerade der Polarisations- 
strom fiir die rasche Entwickelung einer geniigenden relatiyen Konzentrations- 
differenz heranziehen. Auch wiirde der hier angedeutete Einwand nicht die hier 
diskutierte Theorie der Óffnungszuckungen treffen, soweit man diese von der 
inneren Kernpolarisation ableitet und nicht von der aufieren Kern- oder Grenz- 
schichtenpolarisation. Einstweilen scheint es mir daher, ais ob die Nernstschen 
Resultate noch keinen zwingenden Grund gegen die Matteuccische Auffassung 
der Óffnungserregung abzugeben brauehten. Ja, ich halte es sogar fiir móglich, 
daB sie ais eine direkte Stiitze fiir dieselbe herangezogen werden kónnen, wenn 
das Wesen der Akkommodation geniigend geklart sein wird.

Ł) Nasse, Pfliigers Arch. 3, 485, 1870.

Ahnliche Betrachtungen lassen sich auch fiir die Wirkung der Infiltra
tionspolarisation bei bloBer Schwachung des Stromes anstellen, so dali also 
beide Arten von Polarisation sehr wohl die Offnungserregungen erklaren 
kónnen. Natiirlich muB betont werden, daB die Matteuccische Ansicht 
immer noch eine Hypothese ist, keineswegs ais streng bewiesen gelten kann. 
Ob z. B. die Polarisationskapazitat des Nerven hinreichend groB ist, um die 
zum Reizminimum erforderliche Elektrizitatsmenge zu liefern, ist eine a priori 
gar nicht zu entscheidende Frage. Im iibrigen ist aber gegen die in Rede 
stehende Hypothese bisher kein entscheidendes Argument ausfindig gemacht 
worden. Sie erklart also alle Tatsachen, die sie erklaren soli, und ist in diesem 
Sinne eine brauchbare Hypothese.

Gegen den Hermannschen Einwand hat Werigo noch auf eine besondere 
Erklarungsmóglichkeit aufmerksam gemacht. Nach der auf S. 953 gegebenen Zeich- 
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nung der Annahmen Pfliigers iiber die Erstreckung des an- und katelektrotonischen 
Bereiches auf die intrapolare Strecke muB bei einer Schwachung des Stromes ein 
Verschieben des Indifferenzpunktes eintreten. Das katelektrotonische Gebiet muB 
gróBer werden, und hierin sieht Werigo die Ursache fiir die unvollstandigen Óffnungs
zuckungen. Hier wiirde also der noch bestehende Strom selbst die Reizung iiber- 
nehmen. Auch macht Werigo darauf aufmerksam, daB es im Gebiete des Anelek
trotonus extrapolare Strecken geben muB, in weichen derselbe praktisch auf nahezu 
Nuli sinkt. Zugunsten der ersteren Werigosehen Annahme konnte man den 
Umstand geltend machen, daB — wie es beim Nasseschen Versuch der Pall zu 
sein scheint — der Strom yielleicht immer so weit yerringert werden muB, bis die 
Blockwirkung der Anodę aufhórt, damit eine Zuckung erfolgt.

Gegen die Matteuccische Theorie der ÓSnungszuckung hat man nun 
weiterhin eingewendet, daB nach kurzdauernder Wirkung eines starkeren 
Stromes im du B o i s - Rey m o n d sehen Sinne eine rein positive Polarisation, 
also eine dem polarisierenden Strom rein gleichsinnige Wirkung auftritt1), und 
Hermann hat in der Verfolgung einer von Pfluger zuerst ihm gegeniiber 
privatim geauBerten Idee * 2) auch hier diesen Strom ais einen von der Offnungs
erregung herriihrenden bezeichnet. Hierbei ist das Hauptmoment darauf zu 
legen, daB der Strom bei der bisherigen Art der Untersuchung wenigstens sofort 
und unmittelbar nach dem Offnen des polarisierenden Stromes ais gleichsinnig 
gefunden wird. Hermann zeigte, daB dieser gleichsinnige Strom ausbleibt, 
wenn die Anodę am Querschnitt liegt, und glaubte, dadurch die Natur ais 
Aktionsstrom erwiesen zu haben. Nehmen wir fiir den Augenblick an, es 
sei in der Tat ein Aktionsstrom, so muB doch bemerkt werden, daB die An
nahme: er folgę sofort ais Wirkung des polarisierenden Stromes, damals sich 
auf eine heute ais veraltet zu bezeichnende Methode stiitzte. Ich selbst 
habe einige Yersuche mit dem Eintho yenschen Galyanometer angestellt 
und war iiberrascht iiber die kraftigen gegensinnigen, wenn auch sehr schnell 
abklingenden Wirkungen kurzdauernder, starker polarisierender Strome. Bis 
jetzt habe ich positive Wirkungen ais ersten Effekt am Neryen uberhaupt 
nicht gesehen. Ich bezweifle daher zunachst die tatsachliche Behauptung 
des sofortigen Einsetzens des „ Aktionsstromes“. Ferner muB ich heryorheben, 
daB man sehr wohl, so wie Werigo yon einer kathodischen Schadigung 
spricht, auch eine anodische annehmen und die Erseheinungen von einem 
unter Umstanden rasch yoriibergehenden anodischen Querschnitt herleiten 
kann (vgl. S. 870). Diese Annahme wiirde die beiden Umstande erklaren, 
einmal daB, wie aus den bisherigen Angaben hervorzugehen scheint, der 
positive Polarisationsstrom maximal keine hóhere elektromotorische Kraft ais 
der maximale Ruhestrom zeigen kann, sowie auch die von Hermann fest- 
gestellte Tatsache erklaren, daB jener yerschwindet, wenn an der Anodę so 
wie so ein Querschnitt sich befindet. Endlich ist zu betonen, daB die positiye 
Polarisation doch yielleicht im AnschluB an die Dinge gedeutet werden kann, 
die du Bois-Reymond am Nackenband des Kalbes feststellte, welches 
gegeniiber Kochsalzlosungen „5uBere“ positiye Polarisation zeigte, indem die 
Frage dieser positiyen Polarisation noch nicht hinreichend geklart erscheint.

') du Bois-Reymond, Sekund, elektrom. Erseheinungen usw., Sitzungsber. 
d. Beri. Akad. 1883, S. 89 u. 90; ygl. Hermann, Pfliigers Arch. 33, 103, 1884: 
E. Hering, Wien. Sitzungsber. 1883; Pfliigers Arch. 58, 133, 1894; Biedermann, 
Wiener Sitzungsber. 1888; Derselbe, Elektrophysiologie, S. 376, 707, 823 f. —
2) Hermann, Pfliigers Arch. 33, 156, Anm., 1884.
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Unter den Momenten, welche Tigerstedt zugunsten der Theorie der 
Offnungszuckungen geltend gemacht hat, ist namentlich das folgende be
achtenswert. Die Óffnungszuekung tritt um so leichter auf, je langer der 
Strom geschlossen wird, um so starker ist aber auch die Infiltrationspolari- 
sation des Kernes entwickelt. Ofinungszuckungen ergeben sich ferner leicht, 
wenn man zuerst einen Strom langere Zeit geschlossen halt und ihn darauf- 
hin nur einige Małe kurzschlieBt. Auch wirken unmittelbar nach einer Po
larisation mit einem kraftigeren Strom schwachere Strome ahnlich bei der 
Offnung, wie schon Biedermann fand, ohne dieses aber in Beziehung zur 
Polarisation zu bringen. Nach Tigerstedt riihrt dies daher, daB Reste der 
friiheren Polarisation den kiirzer geschlossenen bzw. schwacheren Strómen 
zugute kommen, wie sich denn uberhaupt die Voltaschen Alternatiyen zum 
Teil wenigstens fiir die Erklarung mit der in Rede stehenden Auffassung 
der Offnungserregung eignen.

Bis hierher betrachteten wir nur die Offnungserregung bei Neryen, denen 
an elektromotorisch unwirksamen Stellen der Strom zugefiihrt wurde. So
bald aber eine Nervenstelle elektrisch yerandert ist, speziell durch einen 
angelegten Querschnitt, kommt es — wie zuerst Hering auf das iiber- 
zeugendste nachwies — zu scheinbaren Offnungszuckungen, die in Wirklich- 
keit SchlieBungszuckungen des Demarkationsstromes sind. Bei hinreichend 
empfindlichen Neryen gelingt es namlich, wie schon du Bois-Reymond fand 
undkurz vor der Heringsehen J) Abhandlung durchKuhne* 2) bestatigt wurde, 
den Neryen durch seinen eigenen Strom zu reizen bzw. zu tetanisieren. Wenn 
man nun den Demarkationsstrom ableitet und ihn durch eine gewóhnliche 
Kompensationsvorrichtung, also durch Abzweigung aus einem Rheochord 
oder Rheostaten kompensiert, so kann bei hinreichend empfindlichen Neryen 
— namentlich yon Kaltfróschen — eine Zuckung auch dann auftreten, wenn 
man den Kompensationsstrom im Kettenkreise óffnet. Da der am Neryen 
anliegende Zweig kompensiert ist, so kann die Offnung hier nicht anders 
wirken ais wie die plótzliche Herstellung eines Nebenschlusses zum Demar
kationsstrom. Hermann hat zwar darauf hingewiesen, dafi die Auffassung 
dieser und ahnlicher Zuckungen ais SchlieBungszuckungen ein rein willkiir- 
liches Element enthalte, indessen handelt es sich doch in allen diesen Fallen 
darum, dafi wahre Kathoden in den Kernen auftreten bzw. dali yerstarkte 
Kathoden sich an Stellen finden, wo yordem nur schwachere waren. Jeden
falls erklart sich mit Hilfe des Demarkationsstromes ganz allgemein das 
leichtere Auftreten von Offnungszuckungen in der Nahe ladierter Stellen, 
wie andererseits die Schwierigkeit, solche am yóllig unyersehrten Neryen 
heryorzurufen. DaB im Detail noch manches kompliziert ist und nicht so 
sicher steht, ais es im Interesse einer summarischen Darstellung wiinschens- 
wert ist, andert daran nichts. Der Umstand, daB dei' Demarkationsstrom 
auch zur depressiyen Kathodenwirkung fiihren kann, wie wir schon oben 
erwahnten, und die hauptsachlichsten Untersuchungen iiber diese Offnungs
zuckungen in der Nahe des Querschnittes (Biedermann, Griitzner, Her-

0 Hering, Sitzungsber. ci. k. Akad. d. Wissenseh., III. Abt., 85 (1882). —
2) Kiihne, Unters. d. physiol. Instituts der Universitat Heidelberg 3, 91, Heft 1 
und man sehe namentlich den Versuch am Hechtolfactorius, S. 97.
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*) Pfliigers Arch. 28, 130, 168 bis 169, 1882. — 2) L. Nemerowsky, Uber
das Phanomen der Liicke bei elektrischer Neryenreizung, Diss., Bern 1883. —
3) A. Fick, Gesammelte Schriften 3, 156.
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mann) diese Móglichkeit bisher noch nicht geniigend beachtet haben, laBt 
eine neuerliche systematische Durcharbeitung des ganzen Gebietes wiinschens- 
wert erscheinen.

H. Griitznersche „Liicke“.
Von den beobachteten Details sei hier ferner die Griitznersche; „Liicke“ 

heryorgehoben. Der Demarkationsstrom ist im Neryen absteigend gerichtet. Be- 
handelt man den Neryen mit aufśteigenden Strómen, so wird dadurch im Kern 
eine teilweise Kompensation des Demarkationsstromes móglich sein. Wenn dieselbe 
zunachst noch nirgends zur Aufhebung der kathodischen Polarisation, fiihrt, so 
kann sie doch bei der Offnung des Reizstromes zur erheblichen Wiederyer^tarkung 
Yeranlassung geben, wenn der zugefuhrte Stromzweig hinreichend stark ist. Da 
hierbei die Stelle noch im Katelektrotonus bleibt, so kann das plótzliche Wieder- 
auftreten des alten Demarkationsstromes zu einer Zuckung fiihren. Ist der Strom
zweig starker, so kann an der Stelle der Anodę der Katelektrotonus nahezu auf
gehoben werden. Die jetzige Verstarkung des Demarkationsstromes fiihrt dann 
hier nach Griitzner trotz ihrer groBeren Machtigkeit nicht zur Zuckung, da 
der Demarkationsstrom hierbei bei der Offnung des zugeleiteten auf eine Stelle von 
neutraler Erregbarkeit wirkt. Bei noch starkeren Strómen tritt wieder Zuckung 
ein, einmal, weil die anodisch polarisierte Stelle nach dem Verschwinden in er- 
hóhter Erregbarkeit śich befindet, oder weil der Polarisationsstrom uberhaupt die 
Wirkung der Offnungszuckung unterstutzt. Auf diese Weise erklarte Griitzner1) 
und Nemerowsky* 2 3) die „Liicke11 in der Reihe aufsteigender Óffnungszuckungen 
in der Nahe des Querschnittendes.

J. Ficksche „Liicke11.
Von dieser Griitznersehen „Liicke11 yerschieden ist ein Phanomen der 

Liicke, dessen Entdeckung wir Fick yerdanken und das bei Induktions- 
strómen und uberhaupt bei kurzdauernden StromstóBen zu beobachten ist. 
Fick sah dasselbe zuerst bei den letzteren. Bei denselben Versuchen, bei 
denen Fick konstatierte, daB ein Strom eine gewisse Zeit dauern muB, um 
uberhaupt wirken zu kónnen, beobachtete er folgende Erscheinung: Leitet 
man einem Neryen einen aufśteigenden Strom- 
stofi zu, so treten bei einer gegebenen Dauer 
yongewisser Starkę des Stromes ab Zuckungen 
auf, die bei weiterer Steigerung der Strom
starke plótzlich yerschwinden, um bei noch 
weiterer Steigerungwieder aufzutreten. Fick 
deutet die Erscheinung daher, yollkommen 
konform mit den Pfliigerschen Deutungen 
des dritten Falles des Zuckungsgesetzes, dahin, daB von einer gewissen Strom
starke an die Erregung an der Kathode entsteht und an der Anodę nicht ge
hemmt wird. Bei weiterer Verstarkung des Stromes kommt es aber zu einem 
anodischen Błock und erst bei noch gróBerer Verstarkung findet auch eine 
Óffnungserregung statt.

Die yorstehende, Fick8) entnommene schematische Kurve (Fig. 183) gibt 
eine Vorstellung iiber den Verlauf des Erfolges der Muskelzuckung bei 
gleichbleibender Dauer der Einwirkung und stets wachsendem Strome.

Ficksche Liicke bei gleichbleibender 
Dauer des Stromes.

stets
Die
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Hohe der Muskelzuckung wird durch die Ordinaten O Y, die Stromstarke 
durch OX gemessen.

Anstatt die Zeitintervalle gleich zu lassen, kann man auch eine geeignete 
Stromstarke konstant lassen und das Zeitintervall yerlangern. Die ganze 
Mannigfaltigkeit, die móglich ist, erhellt aus der folgenden, ebenfalls schema- 
tischen Fig. 184 von Fick1). Die Ordinaten sind hier Zeiten, die Abszissen 
Stromstarken. Der schwarze auf der linken Seite des Praparates befindliche 
Streifen dient zur Konstatierung der Tatsache, daB unter einer gewissen 
Stromstarke uberhaupt Zuekungen nicht auftreten; der der Abszissenachse 
parallele, sich immer yerschmalernde Streifen: daB fiir jede Stromstarke ein 
hinreichend kurzes Interyall gefunden werden kann, wahrenddessen der Strom 

geschlossen sein darf, ohne zu reizen. Die yoll
kommen weiBe Flachę enthalt alle diejenigen 
Punkte, in denen kraftige Zuekungen erfolgen. 
Die weiBe Flachę umgibt ihrerseits ein Stiick 
schwarzer Flachę, in der z. B. der Punkt f liegt, 
und innerhalb weleher Zuekungen bei aufsteigen
den Strómen nicht erfolgen. Aus der Figur 
ergibt sich, daB es sehr viele Paare von Strom
starken und Zeiten geben kann, die keine 
Zuekungen bewirken, wahrend Verringerung oder 
Yermehrung der Zeiten oder der Stromstarke 
dieselbe zur Folgę haben.

l) A. Fick, 1. c., S. 160. — 2) Lamansky, 1. c. — “) Daselbst auch eine An
gabe Stewarts. — 4) R. Tigerstedt u. A. Willhard, Zur Kenntnis der Ein
wirkung von Induktionsstrómen auf den Neryen, Mitteil. v. physiol. Lab. d. Karolin. 
Inst. Stockholm 1884; Bihang Till K. sv. Akad. Handl. 8, 16.

Anfanglich gelang es Fick nieht, das Phanomen der „Liicke", das er so bei 
konstanten StromstóBen feststellen konnte, auch bei Induktionsstrómen zu sehen. 
Spater aber gelang ihm das auch, und zwar zunachst fiir aufsteigende Schliefiungs- 
induktionsschlage, schliefilich auch im Gegensatz zu Lamansky2) fiir aufsteigende 
Offnungsinduktionsschlage. Fiir letztere gelang es aber nur, wenn er dafiir sorgte, 
dafi der Widerstand im Kreise klein war, indem er den Neryen noch mit einem 
feuchten FlieBpapierstreifen iiberdeckte.

Ich mache an dieser Stelle darauf aufmerksam, dafi durch diese MaBnahmen 
die Dauer der Induktionsschlage yerlangert wurde. Fick wollte damit Oszillationen 
verhindern, die bei sehr grofiem Widerstand in der sekundaren Rolle auftreten 
kónnen und die dadurch bedingt sind, daB die Kapazitaten der Rolle auf den Yer
lauf des Schlages EinfluB gewinnen. Es ist bemerkenswert, daB daher die Fick- 
schen Offnungsinduktionsschlage keine Momentanstróme waren. Sie werden das 
um so weniger gewesen sein, wenn Fick etwa die Eisenkerne in den Rollen gelassen 
hat, woriiber er in jenen Abhandlungen nichts aussagt. Waren die Strome nam
lich wirklich momentan, so wurden diese „Lucke“-Versuche Ficks eine Nachdauer 
der blockierenden Anodenwirkung ergeben, wie sie bisher von keinem Forscher ge- 
meldet wurde. [Siehe die folgenden Auseinandersetzungen zur Erklarung des dritten 
Falles des Zuckungsgesetzes3).] Die Erregung muB jedenfalls zur Zeit der Einwir
kung des Bestehens des wirksamen Anelektrotonus an der Anodę eintreffen, wenn 
sie an derselben scheitern, die Ficksche Erklarung also richtig sein soli.

Tigerstedt und Willhard4) muBten ebenfalls durch gewisse Hilfsmittel die 
Dauer des Offnungsinduktionsschlages yerlangern, damit sie das Phanomen bei dem- 
selben sehen konnten. Im Detail fanden sie ein merkwiirdiges Abweichen des Ver- 
haltens der Latenzzeiten, je nachdem man mit Óffnungs- oder SchlieBungsinduktions-
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schlagen die Ficksche „Liicke" erzeugte, auf die ich hier nur hinweisen kann. 
Tiegel1) hatte die Liicke auch hei absteigenden Induktionsschlagen gefunden. 
Locke2) klarte aber yollstandig den hier gelegenen Irrtum auf. Tiegel hatte 
den Nerven in situ gelassen und damit natiirlich nicht nur die intrapolare Strecke, 
die er reizen wollte, gereizt — sondern den Strom auch noch durch diejenigen 
Neryenteile gesandt, die er fiir extrapolar hielt3).

') Tiegel, Pflugers Arch. 13, 279 f., 1876. — 2) F. S. Locke, The action of 
single induction-shoks on motor nerve, with special reference to the „Gap“ (Liicke): 
Journ. of Physiol. 26 (1901); Proc, of the Physiol. Soc., p. 39. — s) Vgl. Rosen
thal, du Bois-Reymonds Arch. 1881, S. 62. — 4) Griinhagen, Pfliigers Arch. 34, 
301f., 1884; vgl. 36, 518, 1885. — 5) H. Sewall, Journ. of Physiol. 3, 175ff., 1880. 
— “) Werigo, Pflugers Arch. 36, 519, 1885. — 7) Von sonstigen hierher gehórigen 
Arbeiten sehe man noch: Fuld, Uber gegenseitige Beeinflussung (Interferenz) 
zweier Erregungen im Neryen, Pflugers Arch. 81, 381, 1900; ygl. Gildemeister, 
Uber Interferenzen zwischen zwei schwachen Reizen, Pfliigers Arch. 124, 447, 
1908 (w. d. K.) ; Derselbe, Uber die indirekte Muskelerregung durch zwei schwache 
StromstoBe, Beitr. z. Physiol. u. Pathol., Festschr. f. Hermann, S. 53. Stuttgart 
1908. — 8) S chat er ni ko w, Zentralbl. f. d. med. Wiss. 33, 449, 1895. — ’) Danilewsky, 
Zentralbl. f. Physiol. 9, 390, 1895. -— l0) Werigo, Pfliigers Arch. 76, 517, 1899. 
Man sehe namentlich noch Achelis, Ebenda 106, 329, 1905, ferner die Bedeutung 
des tripolaren Elektrotonus fiir die yerschiedenen Ausschaltungsmethoden bei 
Schenck, Ebenda 100, 337, 1903; Pfliicker, Ebenda 106, 372, 1905; Fróhlich, 
Ebenda 113, 418 f. u. 433 f., 1906.

Wie man aus dem Vorhergehenden sieht, hat Fick bei der Deutung 
seiner Versuche angenommen, dafi die elektrotonischen Erregbarkeits
anderungen auch fiir sehr kurzdauernde Strome, speziell also auch fiir In
duktionsstróme im wesentlichen in gleicher Art stattfinden wie bei konstanten 
Strómen. Im selben Sinne sprechen aber auch noch eine Reihe anderer 
Untersuchungen, welche die Wirkung gleichzeitiger Reize mit Induktions
schlagen an yerschiedenen Stellen des Neryen ins Auge fassen.

K. Wirkung mehrfacher Reize.
Griinhagen4) hatte zuerst die Idee gefafit, mit Hilfe desselben primaren 

Stromes, aber yerschiedenen sekundaren Rollen die absolut gleichzeitige Rei
zung yerschiedener Neryenstellen zu betatigen. Anfanglich deutete er seine 
Ergebnisse ais Interferenz yon Reizungen, spater, nach den Untersuchungen von 
Sewall5) und Werigo6), ais yerursacht durch die angedeutete erregbarkeits- 
andernde Beeinflussung. Werigo sieht allerdings in diesen Wirkungen ledig- 
lich algebraische Summation und Subtraktion reizender Stromfaden, ent- 
sprechend seiner Neigung, die katelektrotonischen und anelektrotonischen 
Erregbarkeitsanderungen iiberhaupt rein physikalisch zu erklaren 7).

Auf einen besonderen Fali der Mehrfachreizungen durch den elektrischen 
Strom mochte ich hier noch besonders aufmerksam machen. Es ist dies die 
Reizung mit sogenannten tripolaren Elektroden, Versuche, die yon Schaterni- 
kow8), Danilewsky9) und Werigo 10) unabhangigyoneinander unternommen 
wurden. Man leitet z. B. einem Neryen durch eine obere und untere Elek
trodę den Strom zu, wahrend durch eine mittlere Elektrodę die Kathode 
abgeleitet wird, oder umgekehrt. Man kann so am durchschnittenen Neryen 
mit den peripheren und zentralen noch in Yerbindung befindlichen Neryen 
Reizyersuche und auch Ausschaltungsyersucbe anstellen, ohne Einbrechen des 
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Stromes in die extrapolaren Stellen besonders fiirchten zu miissen. Die bei 
Gebrauch solcher Elektroden zu beobachtenden Erscheinungen werden von 
Autoren, die sie untersucht haben, auf die einfacheren Falle des bipolaren 
Erregungsgesetzes zuruckgefiihrt.

L. Andere Deutungen des dritten Falles des Zuckungsgesetzes.
DaB beim dritten Fali des Zuckungsgesetzes bei der SchlieBung die Er

regung stets in der Gegend der Kathode, bei der Offnung stets in der Gegend 
der Anodę stattfindet und daB Hindernisse yorhanden sein miissen zwischen 
Muskel und Erregungsstelle, die die Ruhe beim SchlieBen des aufśteigenden 
und beim Offnen des absteigenden Stromes bedingen, kann fiiglich nicht be- 
zweifelt werden. Aber bezweifelt kann werden, ob die negatiye Modifikation, 
die nach Pfliiger unmittelbar nach der Offnung an der Kathode Platz greift 
und die man sich etwa im Sinne der Matteuccisehen Theorie der Offnungs- 
erregung ais anodische Wirkung des Polarisationsstromes yorstellen konnte, 
einen sekundaren, nach Offnen des Stromes sich erst entwickelnden Zustand 
darstellt, oder ob wir es hier lediglich mit Werigos depressiyer Kathoden
wirkung zu tun haben. Ich halte es fiir durchaus wahrscheinlich, denn bei 
starken Strómen tritt diese depressiye Kathodenwirkung ja schon fast 
momentan ein und sie iiberdauert • auf jeden Fali eine, wenn auch kurze 
Zeit die Offnung des Stromes. Die anodische Wirkung des polarisatorischen 
Gegenstromes ist aber wahrscheinlich uberhaupt zu gering, um fiir maximale 
Erregungen einen Błock bewirken zu kónnen. Es fragt sich da uberhaupt, 
wie ist es mit dem Anodenblock bestellt? Ist es dieselbe Eigenschaft des 
durchstrómten Neryen, die extrapolar minimale Reize unterdriicken laBt, die 
nur quantitativ gesteigert am Pole sich entwickelt und hier die maximale 
Erregung der SchlieBungszuckung nicht durchlaBt?

Ich móchte bemerken, dafi man yersuchen konnte, die depressiye Kathoden
wirkung auch fiir die Erklarung der Ruhe beim SchlieBen des aufśteigenden Stromes 
zu yerwenden, wenn die Annahme zulassig ware, daB die intrapolare Strecke diese 
Wirkung rascher entwickelt ais die extrapolare, und die Erregung in diesem 
Falle dicht am Pol in der extrapolaren Strecke erfolgt. Doch will ich bemerken, 
daB es sich hier um ein einfaches Aperęu handelt, das ich erwahne, weil ich es 
nirgends diskutiert gefunden. Je nachdem man seine Annahme iiber die nahere 
Natur der Grenzschicht des Kernes trifft, lieBe sich die Vorstellung yerteidigen, 
dafi die direkte, d. h. also hinreichend starkę Langsdurchstrómung dieser Schichten 
die Reizwirkung im gewóhnlichen Sinne yerhindert. Ich erwahne auch diesen 
Umstand lediglich, um die hier obwaltenden Eyentualitaten móglichst yollstandig 
zur Diskussion zu stellen.

Es gibt eine Reihe von Umstanden, welche es durchaus zweifelhaft 
erscheinen lassen, ob der anodische Błock so einfach erklart werden kann, 
wie Pfliiger wollte, der doch offenbar denselben in engsten Zusammenhang 
mit der extrapolaren Unterdriickung inframaximaler Reize in der Gegend 
der Anodę gebracht hat. Das Bedenken, das jemand geltend machen konnte, 
scheint mir im Folgenden zu liegen: Durch die Untersuchungen, namentlich 
Hermanns1), ist festgestellt worden, daB maximale Reize weder an der Anodę 
selbst einwirkend, noch extrapolar einwirkend durch noch so starken Anelek
trotonus unterdriickt werden kónnen. Nun mufi die an der Kathode aus- 

*) Hermann, Pfliigers Arch. 30, 12, 1883.
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gelóste Erregung doch unzweifelhaft maximal sein. Es iBt also nicht ein- 
zusehen, warum sie die Anodę nicht passieren kann. Allerdings will Stewart 
gesehen haben, daB bei sehr starken Strómen (Verwendung von 9 bis 10 Danieli 
ais Stromąuelle) auch die Anodę fiir die Erregungswelle in ahnlicher Weise 
undurchgangig wird, wie es Griinhagen und Hermann fiir die Kathode 
fanden. Nun habe ich schon wiederholt bemerkt, daB in der Tat bei sehr starken 
Strómen eine anodische Schadigung der Nervensubstanz móglich erscheint. Es 
ware aber offenbar etwas ganz anderes ais wie derjenige Zustand, der zur Unter- 
driickung inframaximaler Reizung fiihrt, und der fast spurlos mit dem Offnen 
des Stromes wieder verschwindet. Auch konnte ich bisher mich nicht von 
der Richtigkeit der Stewartschen Angaben iiberzeugen, indem ich bei einer 
Untersuchung der Aktionsstróme mit Hilfe des Saitengalvanometers noch bei 
Anwendung von acht Akkumulatoren, allerdings am abgekiihlten Neryen und 
einem Extrawiderstand von 100 000 Ohm, die Erregungswelle bis in die Gegend 
der Anodę dringen sah. Es erscheint mir aber die Annahme nicht unzulassig, 
daB an der Stelle, wo der auBere Strom zugeleitet wird, auf eine rein physi- 
kalische Art die Erregung unterdriickt werden kann. Wie schon wiederholt 
heryorgehoben, hat der elektrotonisierte Nery hóchstens die Eigenschaften eines 
Kernleiters mit Depolarisation, d. h. fiir unseren Fali: an der anodischen Stelle 
selbst treten sehr kraftige Strom zweige unmittelbar in die Kerne ein. Wenn nun 
die Weiterleitung der Erregung nur mit Hilfe wahrer Kathoden móglich ist, so 
kann sehr wohl der Fali eintreten, daB diese hier direkt in den Kern eintretenden 
Stromzweige des Reizstromes die entgegengesetzten der Erregungswelle yoll- 
standig neutralisieren, trotz der VergróBerung der letzteren, wie sie aus dem 
Hermannschen Inkrementsatz folgt. So wiirde sich also rein physikaliscb 
der im dritten Fali des Zuckungsgesetzes ausgeiibte Błock erklaren, wahrend 
bei offenbar denselben Stromstarken — der dritte Fali tritt namlich manchmal 
schon bei relatiy kleinen Stromstarken ein (vgl. Fick, Clara Halperson) — 
die extrapolar ausgelóste Erregungswelle noch bis in die unmittelbare Gegend 
der Anodę yordringen kann, wie die Zunahme eines polarisierenden Stromes 
durch extrapolare anodische Reizung in solchen Fallen beweist.

Um keinen Zweifel iiber meine Stellung zu dieser Frage zu lassen, móchte ich 
also nochmals meinen Standpunkt dahin zusammenfassen ’): Der kathodisehe 
Błock im dritten Fali des Zuckungsgesetzes beruht hóchst wahrscheinlich auf 
der von Pfluger seinerzeit nicht erkannten depressiyen Kathodenwirkung, 
der anodische Błock yielleicht auf Anelektrotonus in dem bisher gewohnlich 
angenommenen Sinne, yielleicht aber auch auf rein physikalischer Auslóschung 
kathodischer Stromfaden der Erregungswelle, oder bei enorm starken Strómen 
auf einer besonderen, dei- Kathodendepression analogen anodischen Schadigung 
des Neryen, welche mit derValentin Eckhardschen Verminderung der 
Reizerfolge im gewohnlich beobachteten estrapolaren Anelektrotonus nicht 
ohne weiteres zu identifizieren ist (wofern man sich nicht yollig auf Werigos 
Standpunkt stellt).

Auch die Erklarung der Blockwirkung eines konstanten Stromes, den 
man zwischen Reiz und Erfolgsorgan einschiebt —■ die Blockwirkung er- 

l) Ohne auf die im yorhergehenden kleingedruckten Abschnitt angedeuteten 
Móglichkeiten noch einmal zuriickzukommen.
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kannten zuerst Yalentin und Eckhard (vgl. S. 952) —, beruht bei den- 
jenigen Stromstarken, die gerade eben blockieren, jedenfalls auf Kathoden- 
depression, d. h. die Bloękierung ist eine kathodische, nicht eine anodisehe.

M. Das Zuckungsgesetz beim Menschen.
Beim lebenden Menschen gelingt es im allgemeinen nicht, die Giiltigkeit 

des Pfliigersehen Zuckungsgesetzes zu demonstrieren, so wie es fiir den 
herauspraparierten Neryen festgestellt wurde. Auch hat es seine Schwierig- 
keiten, die Erregbarkeitsanderung an den Polen des Stromes experimentell 
nachzuweisen, Schwierigkeiten, dereń Uberwindung indes Waller und de 
Watteville *) gelang, wofern man nicht einen alten Versuch Ritters2) 
ais Beweis hierfiir betrachten will. Ritter schlich sich namlich in eurt 
starkę Saule ein (vgl. S. 951) und fand nun in dem Arm, in welchem der 
Strom aufsteigend gerichtet war, subjektiy eine erhbhte Beweglichkeit, in 
dem anderen, in welchem der Strom absteigend floB, eine herabgesetzte. 
Man sehe iiber diesen Versuch die Darlegung Pfliigers3). -Nach Waller 
und de Watteville benutzt man am besten den N. ulnaris am Ellbogen- 
gelenk, indem man hier die Anodę oder Kathode des Stromes einwirken laBt, 
wahrend die andere Elektrodę im- Nacken liegt. Mit Hilfe mechanischer 
Reizung, durch Schlage mit einem kleinen Hammer auf die Elektrodę, konnten 
die genannten Autoren zeigen, dafi durch SchlieBung des konstanten Stromes 
eine merkliche Steigerung oder Verminderung der durch die Schlage aus- 
gelósten Zuckungen eintrat. Der Yersuch, die Giiltigkeit des dritten Falles 
des Pfliigersehen Zuckungsgesetzes bei derselben Anordnung zu sichern, 
gelang nur teilweise. Lag die Kathode auf dem N. ulnaris, so trat nur 
SchlieBungszuckung ein, handelte es sich aber um die Anodę, so waren 
Offnungszuckungen zwar erreichbar, aber vorher zeigte sich auch stets 
SchlieBungszuckung. Bei weniger giinstiger Anordnung, wie sie die fruheren 
Autoren 4) zum Teil angewandt hatten, ist es noch schwieriger, die Giiltigkeit 
des Zuckungsgesetzes und der charakteristischen Anderungen der Erregbar
keit fiir den menschlichen Neryen zu erweisen. Wie Helmholtz zuerst im 
AnschluB an einen Vortrag yon Erb iiber denselben Gegenstand klargelegt 
hat, ist die Ursache dieser Abweichung einfach darin gelegen, daB die in die 
Tiefe dringenden Stromfaden des angewandten Reiz - oder polarisierenden 
Stromes den Neryen nicht im gewohnlichen Sinne langs durchstrbmen, son
dern schrag bis quer. Dadurch wird es bedingt, daB in unmittelbarer Nahe 
des wirksamen Poles sich entgegengesetzte „virtuelle“ befinden. In der Tat 
geniigt diese Vorstellung, alle Abweichungen zu erklaren. Andererseits kann 
man beim Froschneryen ahnliehe Beobachtungen machen, wenn man den- 

') A. Waller u. A. de Watteville, Neurolog. Zentralbl. 1882, Nr. 7; Die
selben, Philos. Transactions Roy. Soc. 3, 961, 1882; Dieselben, Baseler Dissertat. 
8, 58 S., London 1883; Dieselben, Proc. Roy. Soc. 34, 366. — a) Ritter, Bei
trage zur naheren Kenntnis des Galvanismus (II) 2, 57. Jena 1802. — 3) Pfliiger, 
Elektrotonus, S. 2 bis 4. Berlin 1859. — 4) Vgl. Filehne, Deutsch. Arch. f. klin. 
Med. 7 (1870); Eulenburg, Ebenda 3, 117, 1867; Erb, Ebenda 1867, S.513; - 
Bruckner, Deutsch. Klin. 1868, Nr. 41 u. 43; Samt, Der Elektrotonus am 
Lebenden. Diss. 1868; Runge, Deutsch. Arch. f. klin. Med. 8, 368, 1870; Hitzig, 
Arch. f. Psych. 4, 166, 1874; Remak, Deutsch. Arch. f. klin. Med. 18 (1876).
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selben in indifferentes Grewebe einpackt oder darauflegt und nun den Neryen 
zu reizen yersucht (Filehne). Mit Hilfe der tripolaren Elektroden hat 
Achelis1) am Nerymuskelpraparat des Frosches jedenfalls alle Abweichungen 
zu demonstrieren vermocht. In der Tat ist die Ubereinstimmung zwischen 
der Reizung auf diesem Wege und der monopolaren Reizung des in situ 
befindlichen Neryen eine prinzipiell fast yollkommene. Am ermiideten 
Praparat will Achelis sogar den Erscheinungskomplex der Entartungs- 
reaktion, auf den ich hier nicht naher eingehen kann, kiinstlich nachahmen 
kónnen.

') Vgl. S. 128, Anm.

V e r z e i c h n i s
der

wichtigsten Handbiicher und Monographien zur Nervenpliysiologie.

Bernstein, J., Untersuchungen iiber den Erregungsyorgang der Neryen- und 
Muskelsysteme. Heidelberg 1871.

Bethe, A., Allgemeine Anatomie und Physiologie des Neryensystems. Leipzig 1903. 
Bezold, A. v., Untersuchungen iiber die elektrische Erregung der Neryen und 

Muskeln. Leipzig 1861.
Biedermann, W., Elektrophysiologie. Leipzig 1895.
Derselbe, Elektrophysiologie in Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 1, 

2. Abteilung.
du Bois-Reymond, Untersuchungen iiber tierische Elektrizitat 1 (1848); 2, 1, 

1849; 2, 2, 1884. Berlin.
Derselbe, Gesammelte Abhandlungen zur allgemeinen Muskel- und Nervenphysik 

1 (1875); 2.(1877). Leipzig.
Boruttau, H., Die Elektrizitat in der Medizin und Biologie. Wiesbaden 1906.
Derselbe, Muskel- und Neryenphysiologie, 4. Abschnitt des Bandes aus der „Physi

kalischen Chemie und Medizin", von Koranyi und Richter. Leipzig 1907.
Derselbe, Handbuch der gesamten medizinischen Anwendung der Elektrizitat. 

Leipzig 1909. Speziell Boruttau, Elektrophysiologie 1, 5.
Bose, J., Comparatiye Elektrophysiology. New York 1907.
Derselbe, Response in the living and non-living. New York 1902.
Budge, J., Untersuchungen iiber das Neryensystem. Frankfurt 1841.
Danilewsky, B., Die physiologischen Fernwirkungen der Elektrizitat. Leipzig 1902. 
Eckhard, C., Grundziige der Physiologie des Neryensystems. GieBen 1854.
Derselbe, Experimentalphysiologie des Neryensystems. Giefien 1866.
Fick, A., Beitrage zur yergleichenden Physiologie der irritablen Substanzen. 

Braunschweig 1863.
Derselbe, Untersuchungen iiber die elektrische Neryenreizung. Braunschweig 1864.
Derselbe, Gesammelte Schriften 4, spez. 3. Wiirzburg 1904.
Fleischl v. Marxow, E., Gesammelte Abhandlungen, herausgegeben von Otto 

Fleischl v. Marxow. Leipzig 1893.
Garten, S., Beitrage zur Physiologie der marklosen Neryen. Jena 1903.
Derselbe, R. Tigerstedts Handbuch der physiologischen Methodik, IV. Kapitel. 

Leipzig 1907.
Griinhagen, A., Elektromotorische Wirkungen lebender Gewebe. Berlin 1873.



992 Verzeichnis der wichtigsten Handbiicher und Monographien usw.

Halliburton, W., Bioebemistry of muscle and nerve 3. London 1905.
Derselbe, Die Biochemie der peripheren Nerven in Asher-Spiro, Ergebnisse der 

Physiologie 4, I.
Hering, E., Zur Theorie der Nerventatigkeit, akademischer Vortrag. Leipzig 1899. 
Hermann, L, Untersuchungen zur Physiologie der Muskeln und Nerven. Berlin- 

1867 u. 1868.
Derselbe, Handbuch der Physiologie, spez. 1, 1 und 2, 1. Leipzig 1879.
Hóber, R., Physikalische Chemie der Zelle und der Gewebe, 2. Aufl. Leipzig 1906.
Howell, W., An American Text-Book of Physiology, spez. II. Generał Physiology 

of muscle and nerve, p. 32—151. Philadelphia 1896.
Luciani, L., Physiologie des Menschen, deutsch von Baglioni und H. Winter- 

stein, spez. 3 Jena 1907.
Mendelssohn, M., Les phenomenes electriques chez les etres vivants. Paris 1902. 
Derselbe, Richet’s Dictionnaire de Physiologie. (Mehrere Artikel.)
Morat, J. et Doyon, Traite de Physiologie 2 (fonctions d’innervation). Paris 1902. 
Munk, H., Untersuchungen iiber das Wesen der Neryenerregung. Leipzig 1868. 
Pfliiger, E., Untersuchungen iiber die Physiologie des Elektrotonus. Berlin 1859. 
Bankę, J., Die Lebensbedingungen des Nerven. 1868.
Rosenthal, J., Allgemeipe Physiologie der Muskeln und Nerven, 2. Aufl. Leipzig 1899. 
Schiff, Lehrbuch der Muskel- und Nervenphysiologie. Lahr 1858/59.
Tigerstedt, R., Studien iiber mechanische Nervenreizung. Helsingfors 1880. 
Derselbe, Handbuch der physiologischen Methodik 1907.
Tschagowetz, W., Elektrische Phiinomene in lebenden Geweben 1 (1903), 2 (1906) 

(russiseh).
Valentin, S., Die Zuckungsgesetze 'des lebenden Nerven und Muskels. Leipzig- 

Heidelberg 1863.
Waller, A., Croonian Lecture 1897.
Derselbe, Die Kennzeichen des Lebens, iibersetzt von E. P. und R. du Bois- 

Reymond. Berlin 1905.
Derselbe, Tierische Elektrizitat, iibersetzt von E. du Bois-Reymond. Leipzig 

1899. .
Weiss, G., Techniąue d’electrophysiologie. Paris.
Werigo, B., Effekte der Neryenreizung durch intermittierende Kettenstrome. 

Berlin 1891.
Wundt, W., Untersuchungen zur Mechanik des Nerven. Erlangen 1871. , 
Derselbe, Untersuchungen zur Mechanik der Nerven und Nervenzentren 1 (1871), 

Erlangen; 2 (1876), Stuttgart.










