ERGEBNISSE
DER BIOLOGIE

HERAUSGEGEBEN

VON

K.v. FRISCH - R. GOLDSCHMIDT

MUNCHEN BERLIN-DAHLEM
W. RUHLAND - H. WINTERSTEIN
LEIPZIG BRESLAU

DRITTER BAND

MIT 147 ABBILDUNGEN

BERLIN
VERLAG VON JULIUS SPRINGER
1928



ISBN-13: 978-3-642-89209-7 e-ISBN-13: 978-3-642-91065-4
DOI: 10.1007/978-3-642-91065-4

ALLE RECHTE, INSBESONDERE DAS DER UBERSETZUNG
IN FREMDE SPRACHEN, VORBEHALTEN.

COPYRIGHT 1928 BY JULIUS SPRINGER IN BERLIN,
Softcover reprint of the hardcover 1st edition 1928



Inhaltsverzeichnis.

Erregungsspezifitit und Erregungsresonanz. Grundziige einer
Theorie der motorischen Nerventitigkeit auf Grund spezifischer
Zuordnung (,, Abstimmung®) zwischen zentraler und peripherer
Erregungsform. (Nach experimentellen Ergebnissen.) Von Dr. PauL
Weiss, Wien. (Mit 10 Abbildungen.)

Erster Teil

Einleitung . . . . . . . . . ... oo 0L
I. Ein neuartiges funktionelles Phdnomen . . . . . . . . . . . .

I1. Die Innervationsverhdltnisse an den Extremitdten mit h. F.
III. Ausarbeitung eines Schemas zur Diskussion des Sachverhaltes .
IV. Behandlung des Problems am Schema . . . . . . . . . . ...
V. Die Losung des Problems . . . . . . . . . .. ... . ....
VL Uberblick. . . . . . . . .. ... ... ...

LEinleitung . . . . . . . . ... ... ... .. ... e e

II. Erganzungen zur Theorie . . . . . . . . . . . . .. .. ...

III. Allgemeines iiber Spezifitit und Abstimmung . . . . . . . . .

a) Stoffliche Spezifitat. . . . . . . . . . ... . ... ...

b) Zeitliche Spezifitat . . . . . . . . . .. ..o 0oL L.

¢) Zusammenfassung der Erdrterungen iiber die méglichen Formen

von Spezifitit im Nervengeschehen . . . . . . . . . . . ..

IV. Resonanztheorie und klassische Nervenphysiologie . . . . . . .

V. Entwicklungsgeschichtliches . . . . . . . . . ... ... ...

VI. Chirurgisches . . . . . . . . . . . . . v« v o v v ..

VIL Psychologisches . . . . . . . . . .. . .. ... ..... R

VIIL SchluSwort zum IL Teil . . . . . . . . . . ... ... ...,
Literatur. . . . . . . . .. .. ... o000

Das Determinationsproblem. I. Das Nervensystem und die Sinnes-
organe der Seitenlinie unter spemeller Beriicksichtigung der Amphi-
bien. Von Privatdozent Dr. O. MaNGoLD, Berlin-Dahlem.

(Mit 26 Abbildungen.)

L Einleitung . . . . . . . . . .00 0o
II. Das Nervensystem . . . . . . .« . ¢ v v v v v v o v v v v
A. Primire Vorginge bei den Amphibien . . . . . . . . . . . .
1. Die Determination der Medullarplatte. . . . . . . . . ..
a) Kinematik der Gastrulation und Medullarplattenbildung
b) Der Zeitpunkt der Determination der Medullarplatte . .
c) Die Lokalisation der determinierenden Faktoren . .
Die Determination der Medullarplatte durch das Ur-
darmdach. — Die Ausbreitung der determinierenden
Faktoren im Ektoderm. — Die labile Determination
der prisumtiven Medullarplatte vor der Unterlagerung
durch Urdarmdach. — Die Richtung der Medullarplatte
d) Die Natur der determinierenden Faktoren . . . . . . .
e) ?llft Reaktionsfihigkeit des Ektoderms auf den Induktions-
aktor . . . . .. L. oL s
2. Die Bildung des Neuralrohrs aus der Medullarplatte. . .
3. Die Determination der Medullarplattenbezirke und die Polari-
tit des Zentralnervensystems . . . . . . . . . . . . ..

152
154
154
154
154
156
159

165

170

. 171

. 173



v

Inhaltsverzeichnis.

III. Die Sinnesorgane der Seitenlinie
Literatur

B. Primédre Vorginge bei den Végeln. . . . . . . . ... ...
C. Sekundire Vorgénge in der Morphogenese des Nervensystems
und ihre Ursachen . . . . . . . . . . ... ... ... ..

1. Kinematik der Entstehung der Nerven und des sympathischen
Stranges

2. Die fiir die Richtung der Nerven verantworthchen Faktoren -

a) Mechanische Faktoren . . . . . . . .. . ... ... R

b) Chemische Faktoren
c) Elektrische Faktoren.
d) Spezifitit der Nerven . . . . . . . . . . . . ... ..
3. Sekundéire Zellvermehrung bestimmter Bez1rke durch Zell-
teilung. . . . . . . ... L. .
4. Sekundire Zellwanderung und Hiufung der Nervenfasern in
bestimmten Bezirken . . . . . . . . . ... ... ... .
5. Sekretorische Vorginge
6. Erndhrungsverhiltnisse
D. Die Kopfnerven . . . . . . . . . . . . . .o ..
a) Kopfganglienleiste . . . . . . e e e e e e e e
b) Placoden. . . . . . . .. ... .....

Die ,,MANOILOFF-Reaktion‘‘. lhre chemische und physiologische

AW N =

8.
9.

I0.

Literatur

. Einleitung
. Methodik der ManoiLoFF-Reaktion
. Vorlaufige Erfahrungen mit der ManomLorr-Reaktion . . . . . . i
. Chemische Begriindun

Begriindung. Von Dr. EpuarD ScHRrATZ, Berlin-Dahlem.
(Mit 3 Abbildungen.)

.....................

a) Quantitative Natur der Reaktion. . . . . . . .. .. .. Lo

b) Wirkungsweise der einzelnen Reagenzien . . . . . . . . . . .
Papayotin. — Der Farbstoff. — Kaliumpermanganat und Salz-
sdure. — Thiosinamin . . . . . . . . .. ... .. ... ..

c) EinfluB sonstiger Faktoren

. Sitz der die Reaktion bedingenden Substanz .. . . . . . . . . .
. Physiologische Begriindung

a) Geschlechtsspezifische Verschiedenheit, des. Blutes. . . . . L.
b) Geschlechtsspezifische Differenzen in der Pflanzenwelt

Fragen. . . . . . . . . . . . oo
a) Zur Bestimmung von Menschenrassen . . . . . . . . . . . .
b) Zuxl'D Vorausbestimmung des Geschlechtes einer Frucht vor der

Geburt . . . . ... L e
Anwendung der Reaktion bei anormalen Zustinden . . . . . . .
Gegeniiberstellung verschiedener Theorien zur Erklarung der Reaktion
Spezifitit und Wert der ManoiLoFF-Reaktion . . . . . . . . . .

Das Halophytenproblem. Von Studienrat Dr. 0110 STOCKER, Bremer-

II. Salzstandorte und Salzvegetationen

haven. (Mit 29 Abbildungen.)
I Inhalt und geschichtliche Entwicklung des Halophytenproblems.

1. Wasserstandorte, . . . . . . . .. . ..o

187

228
220
230

" 232

232
234

239
240
242
243
244

. 248
. Modifikationen der MaNoLorF-Reaktion zur Anwendung auf andere

254
254

256
257

259
261

262

265



Inhaltsverzeichnis. \'%

Seite
UI. Die ScuimpERsche Theorie der xeromorphen Struktur der Land-
halophyten . . . . . . . . . .. ... ..., 281
1. Die Halophytentheorie SCHIMPERS . . . . . . . . . . . . .. 281
2. Der Wasserhaushalt der Nordseehalophyten . . . . . . . . . 282
3. Der Wasserhaushalt anderer Hygro-Halophytenvereine . . . . 287

4. Der Wasserhaushalt der Xero-Halophyten der Trockenwiisten 289

IV. Salzaufnahme, Salzspeicherung und Salzausscheidung bei den
Halophyten . . . . . . . . . . . . ... ... 0 L 0. 291
V. Innere Salzeinwirkungen . . . . . . . . . . .. ... ... .. 304
1. Die Beeinflussung des allgemeinen kolloidalen Protoplasma-
zustandes. . . . . . . . .. ..o e e e e 304
2. Morphogene Salzwirkungen . . . . . . . . . . . . .. ... 308
3. Die Beeinflussung der Enzymtitigkeit durch Salze . . . . . . 314
4. Salzwirkungen auf Assimilation und Atmung. . . . . . . . . 321
5. Die Frage einer Salzbeeinflussung der Transpiration . . . . . 325
VI. Die Resultate des Salzeinflusses in Entwicklung, Wachstum und
Produktion . . . . . . . . . ..o o e 329
1. Salzwirkungen bei der Fortpflanzung und Vermehrung . . . . 329
2. Die Salzbeeinflussung des Wachstums und der Produktion . . 331
VII. Die 6kologischen Grundlagen der Standortsverteilung von Halo-
phyten und Glykyphyten . . . . . . . . .. ... ... ... 343
Nachweis der wichtigeren Literatur. . . . . . . . . . . . .. .. 348
Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere.
(Fortsetzung aus Band I.) Von Geheimrat Professor Dr. W. BIEDER-
MANN, Jena. (Mit 79 Abbildungen.)
Dritter Teil.
I. Stiitzende und schiitzende Integumentalorgane niederer
Wirbeltiere (Hautskelette). . . . . . . . . .. . ... ... 354
1. Integumentale Skelettbildungen der Fische . . . . . . . . . . 354
2. Schiitzende Integumentalorgane und Hautskelett der Amphibien
und Reptilien. . . . . . .. ... L0000 377
II. Das Federkleid der Végel . . . . . . . . . ... ... ... 388
1. Der Bau und die Anordnung der Federn . . . . . . . . . .. 388
2. Die Entwicklung der Federn . . . . . . . .. .. ... ... 399
3. Das Verhéltnis des Baues zur mechanischen Beanspruchung der
Federn. . . . . . . . . . . . . e 407
Die elektrischen Eigenschaften der Federn. . . . . . . . . . 427
4. Die Haut- und Federfarben der Vogel. . . . . . . . . . . .. 429
a) Die Pigmentfarben. . . . . . . . . . . . . ... ... 429
b) Die optischen Farben (Strukturfarben) der Vogelfedern . . . 446
5. Federwachstum und Federwechsel (Mauser) . . . . . . . . . . 473
6. Abhingigkeit der Federfirbung von verschiedenen Umstdnden . 485
7. Hormonale Beeinflussung des Federwachstums und der Feder-
farbung. . . . . . L L e e e e e 492
Literatur . . . . . . . . . .o e e 525
Namenverzeichnis . . . . . . . ... ... ... ....... 542

Sachverzeichnis. . . . . . . . . . . . . .. .. o 550



Erregungsspezifititund Erregungsresonanz.

GrundziigeeinerTheorie dermotorischenNerventitigkeitauf Grund
spezifischer Zuordnung (,,Abstimmung*‘) zwischen zentraler und
peripherer Erregungsform. (Nach experimentellen Ergebnissen.)*

Von PaurL WEIss, Wien.
Mit 10 Abbildungen.

Erster Teil
Einleitung.

Um es gleich eingangs zu sagen: Es handelt sich in den nachfolgenden
Ausfithrungen um nichts weniger als um die Ersetzung des bisher herr-
schenden Prinzips der geometrischen Erregungsverteilung im Nerven-
system durch ein dynamisches Prinzip, welches in der Funktion Ordnung
gewihrleistet, die nicht an strukiureller Ordnung der Bahnen hingt.
Eine solche Wandlung vorzunehmen, war nicht mutwilliger Einfall, noch
auch ist es mir etwa aus allgemeinen Uberlegungen eingegeben worden;;
nur rein induktiv wurde ich zu der neuartigen Theorie gefiihrt, und dies
geschah von folgendem Ausgang her:

Mit fortlaufenden Untersuchungen iiber die Physiologie der Regene-
ration beschaftigt, sah ich mich unter anderem vor die Notwendigkeit
gestellt, die Transplantation entwickelter Extremitdten auszufithren. Ein
unerhort gliicklicher Griff des Zufalls brachte dabei plétzlich Faktoren
in so giinstiger Kombination zusammen, daB ein auBerordentliches und
merkwiirdiges funktionelles Phinomen zustande kam und sich meiner,
auf ganz wesentlich andere Fragen gerichteten Beobachtung aufdringen
muBte. Die Bedingungen, wie sie mir der Zufall in die Hande gespielt
hatte, waren die denkbar giinstigsten; nicht noch so scharfsinnige Ver-
suchsanstellung hitte es besser machen kénnen, und alles, was sich weiter-
hin aus dem einen funktionellen Befund bei folgerichtiger Auswertung
an notwendigen Schliissen ergeben muBte — und davon wird in der vor-

* Anmerkung des fiiv die Aufnahme des Aviikels vevantwortlichen Hevaus-
gebers (WINTERSTEIN): Der Beitrag des Herrn WEiss weicht insofern von
den sonst in den ,,Ergebnissen der Biologie‘ vertffentlichten ab, als er nicht
die zusammenfassende Darstellung eines Tatsachengebietes, sondern die einer
neuen Theorie bringt. Die auf biologische Experimente begriindete und zu
einem groBen Gebiet physiologischer Erscheinungen kritisch in Beziehung
gebrachte Resonanztheorie der Nevvenleitung scheint mir jedoch von allgemein
biologischem Gesichtspunkt so ernsthafter Beachtung wert, da8 ich glaube,
sie einem gréBeren Kreise biologisch Interessierter unterbreiten zu sollen.

Ergebnisse der Biologie III. 1



2 PAuL WEIss:

liegenden Arbeit im wesentlichen die Rede sein —, hitte sich kaum
unter nur ein wenig anderen Bedingungen so mit einem Schlage iiber-
sehen und erfassen lassen. Moge die Tatsache, daBl dem mit ganz anderer
Einstellung Arbeitenden sich das Phinomen aufzudringen vermochte,
dafiir zeugen, wie ausgesprochen deutlich es zur Beobachtung gekommen
war, und moge weiter die Tatsache, daBl weder das Phinomen selbst,
noch irgendwelche Bestitigung etwa vorgefaBter theoretischer Vor-
stellungen gesucht war, als Anzeichen dafiir genommen werden, daB die
Folgerungen, die aus den Beobachtungen gezogen werden muBten, wirk-
lich ,,Folgerungen‘ waren und nicht etwa Voraussetzungen, denen ge-
miB erst die Erscheinung zurecht gedeutet worden wire.

I. Ein neuartiges funktionelles Phinomen.

Die Transplantation ganzer emtwickelier Extremititen war mir bei
Amphibien gegliickt; iiber Operation und Einheilungsverlauf habe ich
an anderem Orte berichtet (3). Folgende Punkte hatte ich bei Anstellung
der ersten Versuche im Auge gehabt: 1. sollte eine entwickelte Extre-
mitat transplantiert werden (im Gegensatz zu der von anderen Autoren
schon haufig ausgefithrten Transplantation des unentwickelten Anlage-
materials der Extremitit), 2. sollte die Extremitit als ganze trans-
plantiert werden, 3. sollte sie neben eine andere oder an die Stelle einer
anderen Extremitit transplantiert werden, 4. sollte sie wie eine normale
frei vom Korper abstehen, und 5. sollte sie woméglich Innervation von
den Segmenten des neuen Standortes her, also auch wieder aus Ex-
tremititensegmenten, bekommen.

Allen fiinf Bedingungen konnte ich gerecht werden und erzielte
insgesamt 70 erfolgreiche Transplantationen von ganzen entwickel-
ten Extremititen, neben oder an Stelle einer anderen Extremitit, frei
vom Korper vorstehend. Die Transplantate waren vorziiglich einge-
heilt, wuchsen mit dem Kérper mit und metamorphosierten schlielich
mit dem tiibrigen Organismus. Beziiglich der Einzelheiten verweise ich
auf die erwihnte Mitteilung iiber den Einheilungsverlauf. In den meisten
Fillen waren Vorderbeine in die Beckengegend oder Hinterbeine an
die Schulter gepfropft worden, in einem Fall jedoch auch ein Vorder-
bein an die Schulter.

Da, nach wenigen Wochen, begann eine Erscheinung merklich zu
werden, die ich nicht erwartet, ja auf die ich nicht einmal Bedacht ge-
nommen hatte: Die transplantierte Extremitit, die bis dahin als pas-
siver Anhidnger herumgeschleppt worden war, begann aktiv zu funktio-
nieren. Erst waren es nur schwache Bewegungen, geringe Winkelaus-
schlige in den Gelenken, doch in rascher Folge stellte sich eine derart

vollstandige aktive Bewegungsfunktion der Transplantate her, daB sie

hinter der normalen Funktion intakter Extremititen in keiner Weise
zurtickstand.



Erregungsspezifitit und Erregungsresonanz. 3

Um von vornherein MiBdeutungen auszuschlieBen, sei zu dem Terminus
,;aktive Funktion*, obwohl sich das im weiteren Verlauf der Arbeit als selbst-
verstdndlich herausstellen wird, doch folgendes bemerkt: Der Ausdruck
,,aktive Funktion ist im strengsten Sinne seines Inhaltes zu verstehen; er
bezeichnet die durch nervise Impulse vermittelie koovdinierte Muskeltitigheit
innerhalb der Extremitit, jene Tétigkeit, die sich nach auBen hin in normaler,
geordneter (im Gegensatz zu krampfartiger) Bewegung der Extremitit kund-
tut. ,,Aktive Funktion’ in dem hier definierten Sinne wird von jeder nor-
malen Extremitit geleistet und kann in gleicher Weise und in gleichem Aus-
mafBe, das zeigt sich in den Versuchen, von den Transplantaten geleistet
werden. Auf keinen Fall handelt es sich, wenn von ,,aktiver Funktion® die
Rede ist, um irgendwelche mechanischen Mitbewegungen seitens des Wirts-
tieres, welche ja, wenn auch nur in rudimentirster Art, durch irgendwelche
Spannungsinderungen der Haut hervorgerufen gedacht werden koénnten.

Zwischen der Bewegungskoordination der normalen Extremitit und
der Bewegungskoordination des nebenstehenden Transplantates besteht
nun eine feste gesetzmaBige Beziehung. Gerade diese GesetzmiBigkeit
ist der Kernpunkt der folgenden Erérterungen; sie 1aBt sich zunachst
kurz in folgenden Satz fassen: Transplantierte Extremitit (wenn nur
iiberhaupt funktionstiichtig) und Ortsextremitit (das ist die Extremitit,
neben der das Transplantat steht) funktionieren stets und ausnahmslos
beide gleichzeitig und die eine der anderen komolog; jede von ihnen macht
in jedem Augenblick in sich die gleichen Bewegungen wie die andere.
Weiter unten wird eine erweiterte Darstellung der Erscheinung folgen;
nur um bei der immer wiederkehrenden Erwihnung des Phinomens
nicht stets erst langatmig die ganze Sachlage neu berichten zu miissen,
sei es zur vorlaufigen Verstindigung als Phdnomen der ,,homologen Funk-
tion' (h. F.) (scil. von Ortsextremitit und Transplantat) bezeichnet.

Kurze Berichte tiber das Phinomen habe ich, abgesehen von den vor-
laufigen Mitteilungen in den Sitzungsberichten der Wiener Akademie der
Wissenschaften (1, 2), auf der 87. Versammlung (Jahrhundertfeier) der Ge-
sellschaft deutscher Naturforscher und Arzte in Leipzig 1922 (mit Vorwei-
sungen an den lebenden Versuchstieren), in einer Sitzung der Wiener Gesell-
schaft fiir Neurologie und Psychiatrie, auf der Tiibinger Tagung der Deut-
schen Physiologischen Gesellschaft 1923 (mit Filmvorfithrung) und in der
Biologischen Gesellschaft Wien 1925 vorgelegt’. Eine ausfithrliche Dar-
stellung lie ich dann mit genauer Beschreibung der anatomischen Details,
insbesondere der Nervenversorgung, im Archiv fiir mikroskopische Ana-
tomie und Entwicklungsmechanik (Bd. 102. 1924) folgen (7). In der eben
genannten Arbeit findet man nun auch den Weg genau angegeben, der,
nachdem die Funktion der Transplantate iiberhaupt einmal zur Beobach-

tung gekommen war, weiter zur Aufdeckung auch ihrer GesetzmiBigkeit
gefithrt hattez.

* Seither auf dem Internationalen Physiologen-KongreB in Stockholm
1926.

2 Seither habe ich noch eine kurze Darstellung des Phinomens und der
daraus abzuleitenden Theorie in Zusammenhang mit einer Erwiderung gegen
die miBverstindliche Deutung derselben durch DETWILER (6) beigebracht
(Journ. of Comp. Neurol. 40, 241. 1926).

1%



4 PaurL WErss:

Die in Beobachtung stehenden Tiere waren experimentell fiinfbeinig
und von den fiinf Extremititen standen zwei knapp beieinander, die
eine als ortszugehoérig (sie sei abgekiirzt in Hinkunft mit ,,0*‘ bezeichnet),
die andere als Transplantat (,, 7°‘). Nur dieses beisammenstehende Glied-
maBenpaar hat uns im weiteren Verlauf zu kiimmern.

Die Funktion eines solchen Paares (O + T) zeigt sich obne Aus-
nahme an die folgenden Regeln gebunden (nur von ,,aktiver Bewegungs-
funktion‘* ist natiirlich die Rede; Beobachtung an 28 Tieren bis zu einem
Jahr Beobachtungsdauer bei tiglicher Untersuchung):

1. Wenn O in Tdtigkeit tritt, so tritt auch T in T dtigkeit und wmgekehrt.
Nie sieht man bloB den einen Partner des Paares allein obne den anderen
Bewegungen ausfithren.

Diese Synchronie der Funktion kann unmittelbar nur dann in Erschei-
nung treten, wenn beide Extremititen des Paares frei in das Medium vor-
stehen, wie es beim schwimmenden Tier der Fall ist und wie es sich durch
Einspannen des Beobachtungstieres in einen Giirtel erzielen 14Bt (s. Abb. 2
in P. Weiss, 7). Unter anderen Beobachtungsbedingungen, wenn man das
Tier z. B. kriechen 148t, scheint das Transplantat mit seinen Bewegungen
dem Ortsbein um ein wenig vorauszueilen. Das kommt daher: Das O, das
in diesem Falle an der Fortbewegung des Korpers Anteil nimmt, stiitzt sich
am Boden auf; dabei kénnen sich die Muskelkontraktionen noch nicht von
Anfang an als Bewegungen der einzelnen Teile der GliedmaBe duBern, denn
zunichst werden sie zum Uberwinden der Widerstinde, zum Anstemmen usw.
aufgebraucht, und erst iiber einen gewissen Grad hinaus bringen die weiteren
dann Bewegung hervor. So beim O; das T dagegen kann, da es frei in die
Luft vorsteht, die Muskeltitigkeit schon vom allerersten Anfang an durch
Bewegungen seiner Glieder zu erkennen geben; es setzt also wohl die Muskel-
titigkeit in O und T gleichzeitig ein, nur wird sie im O zun&chst noch nicht
zur Bewegung, sondern zur Widerstandsbekimpfung verwertet und 1aBt
sich daher duBerlich erst um eine Spur spater wahrnehmen als beim T, das
keine oder doch nur geringste Widerstidnde zu iiberwinden hat. Am frei auf-
gehingten oder schwimmenden Tier ist aber vollkommene Synchronie der
Bewegungstitigkeit von O und T zu beobachten.

2. Und das ist der Hauptpunkt: Die gleichzeitigen Bewegungen von
O und T sind stets bis in alle erkennbaren Einzelheiten an beiden Extremi-
titen die gleichen. Das ist es, was als Homologie der Funktion von O
und T bezeichnet werden soll. Es tritt eine jede Muskelgruppe von T
nur dann, aber dann auch tmmer, in Tdtigkeit, wenn die gleichnamige
Muskelgruppe von O in Tdtigkeit tritt. Analog kann ein Muskel in O
(bzw. T) nur dann in Ruhe blesben, wenn der gleichnamige in T (bzw.
in O ) in Ruhe bleibt. Dies ist die Regel, die die Bewegungen von O und
T ihrer Richtung nach aneinander bindet.

Besteht das Paar aus zwei gleichnamigen Extremititen, etwa zwei Vor-
derbeinen, so heiBt Identitit der Bewegungen in beiden, mit anderen Worten
ausgedriickt, soviel wie: Jeder Muskel der einen Extremitit kontrahiert sich
synchron mit dem gleichen Muskel in der anderen Extremitit. Gewdéhnlich

aber bestand das Paar nicht aus gleichnamigen Extremititen, sondern aus
einem Vorder- und einem Hinterbein. Die Synchronie und Gleichsinnigkeit
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der Bewegungen betrifft dann hier die komonomen Gelenke, also Ellbogen-
und Kniegelenk, Hand- und FuBgelenk, Finger- und Zehengelenke. Die Be-
wegungen wieder durch die Muskeltétigkeit ausgedriickt, gilt also die Syn-
chronie der Funktion hier fiir die komodynamen Muskeln. Die weitgehende
Ubereinstimmung zwischen Vorder- und Hinterbein, wie sie bei diesen primi-
tivsten Tetrapoden noch herrscht, bringt es mit sich, daB die Bewegungen
in beiden der Erscheinung nach véllig identisch auftreten. Genau genommen,
miissen sich in feineren Einzelheiten gewisse Abweichungen ergeben zufolge
der Tatsache, daB trotz allem eine vél/ig durchgreifende Homologie der ein-
zelnen Muskeln des Paares scheinbar nicht gegeben ist; diese Abweichungen
sind jedoch so geringfiigig, daB sie iiberhaupt nur vermutet, nicht eigent-
lich aber durch Beobachtung festgestellt werden kénnen. Im wesentlichen
liegt die Sache also hier genau so wie bei zwei gleichnamigen Extremititen.
Und obwohl natiirlich nicht der einzelne Muskel selbst, sondern bloB die aus
einer Gemeinschaftshandlung mehrerer resultierende Bewegung unmittelbar
beobachtet werden kann, mégen wir auch hier riickschlieBen, daB es jeweils
beiderseits die homologen Muskeln sind, welche gleichzeitig in Titigkeit tre-
ten; daher denn das Phinomen als das der ,,homologen Funktion'* allgemein
benannt werden kann.

Aber auch der Grad und Umfang der Titigkeit gleichnamiger Muskeln
an beiden Extremititen ist in jedem Augenblicke der gleiche. Das heiBt,
es ist nicht nur {iberhaupt eine Kontraktion etwa des Biceps in T von
einer Kontraktion des Biceps in O begleitet, sondern die Kontraktion
in T ist auch ebenso stark wie in O. Es ist bei solcher Sachlage selbst-
verstindlich, da} eine Bewegung innerhalb der Extremitat, die sich bei
O nur auf ein einziges Gelenk erstreckt, wihrend die anderen Gelenke
in Ruhe bleiben, auch im 7 auf das eine gleichnamige Gelenk beschrankt
bleibt. Wenn also z. B. O seine Zehen spreizt, so spreizt auch T die
seinen, wenn O auBerdem noch eine Knieflexion ausfiihrt, so zeigt T
eine ebenso starke Knieflexion usw.

3. Bei all dem sind die Bewegungen der Ortsextremitit im Be-
wegungskomplex des ganzen Tieres vollig koordiniert. Die gleiche Ko-
ordination wird dann eben auch vom Transplantat befolgt, und zwar
gleichviel, in welcher anatomischen Stellung es sich gegeniiber dem Kor-
per befinden mége.

Die Homologie der Funktion beisammenstehender Extremititen ist in
allen Fillen mit gesetzmiBiger Strenge realisiert. Seit meiner Veroffent-
lichung ist die Erscheinung mehrfach nachgepriift und in vollem Umfange
bestitigt worden:

G. HERTWIG hat in weiterer Ausgestaltung meiner Methode die Trans-
plantation von entwickelten Extremititen bei T7iton ausgefiihrt und das
Phénomen der h. F. dabei sogar dann noch beobachten koénnen, wenn die
Transplantate von Tieren anderer Species stammten als das Wirtstier (He-
teroplastik von Triton- auf Salamanderlarven).

DETWILER (6) hat beim Embryo des Axolotl das Anlagematerial einer
Extremitit um vier Segmente kaudalwirts transplantiert, so daB sich zwei
Extremititen unabhingig nebeneinander entwickelten: das Transplantat und
ein Regenerat an der normalen Extremititenstelle. Die Bewegungen dieses
Beinpaares waren wieder durchweg synchron und homolog.
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‘W. BRANDT hat an einer durch experimentellen Eingriff auf dem Anlage-
stadium verdoppelten Extremitit ebenfalls das Phdnomen der h. F. beob-
achtet.

Um das Phianomen tiberzeugend stets vor Augen fithren zu kénnen,
wurden durch die staatliche Bundesfilmstelle in Wien Filmaufnahmen
von einer Reihe von Tieren mit funktionierenden transplantierten Ex-
tremititen hergestellt. Die Analyse der Filmaufnahmen bestatigte nur,
was die Beobachtung schon gelehrt hatte. Wenn man die Stellungsande-
rung der beiden in Rede stehenden Extremititen von Bild zu Bild ver-
folgt, so ist man von ihrer ausnahmslosen vélligen Ubereinstimmung
iberzeugt. Natirlich sind im Film nur jene Bewegungen unmittelbar
vergleichlich, welche in einer zur Bildebene parallelen Richtung vor sich
gehen. ’

Zur Illustration des Phanomens bringe ich nun im folgenden eine Bild-
folge aus einem dieser Films vergroflert zur Wiedergabe. Das Tier, bereits
metamorphosiert, befindet sich in einer parallelwandigen engen Glaskiivette,
die mit Wasser gefillt ist. Die Kiivette steht vertikal, doch kann das
Tier infolge der Enge des Raumes sich nur so bewegen, daf seine Trans-
versalebene auch vertikal zu stehen kommt; zum Umdrehen ist kaum Platz.
Daher sind fast immer alle Extremititen im Bild enthalten. O und T sind
beide im Wasser frei bewegt, ein Anstemmen oder irgendwelche besondere
Widerstandsiiberwindung wird von keinem von ihnen geleistet. Abb. 1, 1.

Die weiteren Abbildungen stellen nur jenen Ausschnitt aus dem Film
dar, der das uns interessierende Extremitdtenpaar enthdlt, auch diesen ver-
groBert. Dicht hinter der Ortsextremitit der linken Seite sehen wir das
Transplantat vom Korper abstehen. Dieses Transplantat ist ein Vorderbein.
Der Oberarm steckt zur Halfte im Korper, seine Richtung ist gegen die Bild-
ebene stark geneigt, so daBl er in erheblicher Verkiirzung erscheinen mug.
Der Unterarm dagegen liegt parallel zur Bildebene, so dafl wir ihn in ganzer
Linge freistehen sehen. Wéahrend im Bilde der Fibularrand der Ortsextre-
mitat genau gegen den Beschauer zu liegt, zeigt das Transplantat in der Ruhe-
lage, obwohl es ebenfalls im groflen und ganzen mit seiner Ulnarseite uns zuge-
wendet ist, doch auch ein Stiick der Plantarfliche. Die morphologischen
Hauptebenen der beiden Extremititen sind etwa unter 45° gegeneinander
geneigt. Nichtsdestoweniger geht aus den Bildern schon unmittelbar die
Gleichsinnigkeit der Funktion hervor, insbesondere wenn man die Bewe-
gungen der Autopodien betrachtet. Bewegungen des Ellbogens von T werden
nidmlich im Bilde dadurch, daf sich der Oberarm nicht annihernd parallel
zur Bildfliche befindet, nicht sehr deutlich. Um die Bewegungen des Stylo-
podiums wollen wir uns nicht kitmmern, da ja T kein Hiftgelenk besitzt.

Stellung 1: Knie befindet sich in schwacher Streckung, Autopodien in
halb erschlaffter Stellung.

Stellung 2 und 3: Noch wie 1. ,

Stellung 4: Beginnende Knie- und Plantarflexion an O und T.

Stellung 5: Knieflexion und Plantarflexion verstarkt.

Stellung 6: Weitere Verstirkung der Knie- und Plantarflexion.

Stellung 7 und 8: Bei gleichbleibender Knieflexion deutliche Abnahme
der Plantarflexion. Beide Autopodien gehen nach der Ruhelage zuriick.

Stellung 9 und 10: Unverindert. )

Stellung 11 und 12: Bei O und T vélliges Zuriickgehen der Plantar-
flexion.
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Abb. 1. Film einer Bewegungsfolge eines Tieres mit transplantierter iiberzihliger Extremitit. Das
Tier befindet sich im Wasser; die Wasseroberfliche ist an der rechten Seite der Aufnahme sichtbar.
Die Bilder sind der besseren Vergleichbarkeit halber statt hintereinander nebeneinander gereiht.
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Stellung 13: Extension des Knies. Die Autopodien gehen in Dorsal-
flexion iiber.

Stellung 14: Die Dorsalflexion der Autopodien nimmt zu, Spreiiung der
Zehen.

Stellung 15 und 16: Die Dorsalflexion geht wieder zuriick.
Stellung 17—19: Kniestreckung. Autopodien in Normalstellung.
Stellung 2o0: Erschlaffung und Beugung der Zehen.

Stellung 21: Beginnende Plantarflexion.

Stellung 22 und 23: Knieflexion. Erhebliche Verstirkung der Plantar-
flexion.

Stellung 24: Zuriickgehen der Plantarflexion.

Stellung 25—27: Starkes Vorbringen des Oberschenkels von 0. Bei O
und T Knieflexion und Plantarflexion. Die Knieflexion ist so stark, daB
der Unterarm von T ganz an den Korper angezogen wird.

Stellung 28: Beginnende Knieextension. Infolgedessen kommt der
Unterarm von T wieder vom Korper los.

Stellung 29 und 30: Die Kniestreckung schreitet rasch fort. Die Plan-
tarflexion hat ihren Hoéhepunkt erreicht.

Stellung 31 und 32: Starke Kniestreckung. Starke Abnahme der Plan-
tarflexion. Spreizung der Zehen.

Stellung 33—36: Die Autopodien gehen in schwache Dorsalflexion iiber.

Damit will ich die Bewegungsfolge abbrechen. Was darin gezeigt
wurde, kann in Worten nicht deutlicher und instruktiver ausgedriickt
werden. Das Hauptgewicht sei auf die Bewegungen der Awfopodien
gelegt; denn die Bewegungen im Knie kommen, was das 7 anlangt,
im Bilde nicht schén zum Ausdruck, was auf die fiir die Aufnahme
ungiinstige Stellung zuriickzufithren ist. Auch miissen die Autopodien
fiir Zweifler ganz besonders beweisend sein, da sie ja sicherlich anato-
misch eins vom anderen ginzlich unabhingig sind. Man beachte nun, wie
vollig die jeweiligen Stellungen der beiden Autopodien einander gleichen.
Nicht allein die Anfangs- und Endpunkte einer Bewegung, Plantar-
flexion oder Dorsalflexion, sind fiir beide Extremititen die gleichen,
sondern auch alle Zwischenphasen sind fiir das O und das T bis in alle
Einzelheiten identisch. Dabei ist zu bedenken, daf jede Aufnahme gegen
die vorhergehende nur um den Bruchteil einer Sekunde verschoben ist.
Die Synchronie und Homologie der Funktion ist also ganz exakt ver-
wirklicht, so dal man mit gutem Recht von GesetzmaBigkeit sprechen
kann.

Das Phinomen der h. F. ist, wie aus seiner Konstanz in allen den
verschiedenartigen Einzelfillen hervorgeht, vollig unabhingig von der
anafomischen Stellung des Transplaniates. Wie das Transplantat am
Korper angewachsen ist, ist allein durch die Orientierung bestimmt,
die ihm bei der Transplantation gegeben worden ist, und diese Orien-
tierung wieder konnte ganz nach Belieben des Experimentators auf die
mannigfachste Weise variiert werden und war bei jedem einzelnen Tier
eine andere. Wihrend manche Transplantate in normaler Orientierung
zum Korper eingesetzt und lagerichtig eingeheilt waren, wurden andere
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wieder in starker Verdrehung gegeniiber der normalen Lage implantiert
und blieben dann dauernd in der absonderlichen Orientierung zum Koér-
per, die ihnen nun einmal gegeben war (vgl. 3, S. 156). Derart ver-
drehte und abnormal zum Kérper stehende Gliedmafen funktionieren
darum doch nicht minder gut als lagerichtig implantierte. Und in allen
Fallen, wie immer auch das T gegen das O und gegen den Kérper
orientiert sein mag, ist, das sei nachdriicklichst hervorgehoben, die Funk-
tion in O und T synchron und homolog. Wenn, um ein Beispiel anzu-
fithren, T etwa um 180° gegen die normale Orientierung einer Extre-
mitit (und damit auch gegen O) verdreht eingeheilt wurde, so geht trotz-
dem wieder mit jeder Kontraktion der Kniebeuger in O eine gleichstarke
Kontraktion der Kniebeuger in T einher; in der duBeren Erscheinung
sind in diesem Falle natiirlich die beiden Bewegungen zueinander un-
gefahr spiegelbildlich, denn es sind ja die Streckseiten beider Extremi-
taten einander zugewendet und beide Beugeseiten sehen nach auBlen
(wahrend bei lagerichtiger Transplantation Streckseite des einen gegen
Beugeseite des anderen Partners zu liegen kommt).

Bedeutsam scheint mir die Feststellung, da8 die Funktion des Or-
ganes Extremitit von der anatomischen Orientierung dieses Organes
zum Organismus (in dem bezeichneten Umfang) unabhingig ist. Dabei
bleibt die Funktion, vom Standpunkt des Organes als abgeschlossener
Einheit betrachtet, stets ,,richtig’. Wenn also der Impuls: ,,Knie-
flexion“ das Organ Extremitat trifft, so antwortet dieses darauf stereotyp
mit ,,Knieflexion”, mag es nun wie immer am Kérper befestigt sein.
So konnen wir sagen, die Funktion der Extremitat sei unter allen Um-
stinden ,,organrichtig”, jedoch nur dann auch ,korperrichtig’, wenn
sich die Extremitit in der anatomisch typischen Orientierung am Korper
angeheftet befindet.

Die sinnlose Funktion verdreht eingeheilter GliedmaBen blieb bei
allen Versuchstieren zeitlebens erhalten und zeitlebens genau so sinnlos
wie zu Anfang. Diese Tatsache mdge man sich insbesondere dann vor
Augen halten, wenn man den naheliegenden Versuch machen wollte, das
Phanomen der h. F. unter dem Schlagworte ,, Umlernen'* unterzubringen:
Wozu sollte denn das Tier diese dumme und zwecklose, wenn nicht gar
hinderliche Funktion des Transplantates erlernen? Und wenn das Zen-
trum wirklich fiir das Transplantat gesondert etwas erlernen kénnte,
warum lernt es denn dann nicht, wenn es die Zweckwidrigkeit der Be-
wegungen in Erfahrung gebracht hat, nochmals um, auf daB das un-
sinnige Gestrampel des Beines in brauchbare Bewegungsfolgen gewan-
delt und dem Koérper dienstbar gemacht werde? — Dies nur nebenbei,
denn, wie weiter unten bewiesen werden soll, kann aus ganz anderen
zwingenden Griinden von einem ,,Erlernen‘ der h. F. nicht die Rede
sein (vgl. S. 35f.).
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Alle im bisherigen dargestellten Befunde iiber das Phanomen der
homologen Funktion waren einfach aus der normalen Bewegungstitigkeit
des beisammenstehenden Extremititenpaares O und 7T am frei einge-
spannten Tier unmittelbar abzulesen gewesen. Insbesondere bei den
langsamen Lagekorrektionsbewegungen, die das frei hingende Tier
immer wieder versucht, springt die Erscheinung mit jeder nur wiinschens-
werten Deutlichkeit in die Augen. Eine solche Bewegungsfolge ist ja
auch die in der Filmserie dargestellte.

Was fiir den komplizierten Reflexablauf, wie er in der normalen
Bewegungstatigkeit vorlag, Geltung hatte, muBte im einzelnen Reflex,
wenn ein solcher experimentell zu erzielen war, erst recht zum Aus-
druck kommen. So suchte ich denn als Probe auf das Exempel einen
einfachen, deutlichen und regelmaBigen Reflex. Es ist nicht leicht, bei
den ganz auBerordentlich behibigen und trigen Urodelen, denen unser
Versuchstier zugehort, einen solchen zu finden. SchlieBlich erwies sich
ein kompensatorischer (propriozeptiver) Reflex desAutopodiums als vor-
ziiglich geeignet, vor allem weil er zumeist ganz prompt und mit ausge-
sprochener Stirke, ja selbst quantitativabstufbar, erhalten werden konnte.

Der Reflex betrifft nur die Autopodien, also FuB oder Hand, duBert
sich mithin nur in einer Bewegung im FuB3- (bzw. Hand-)gelenk, wihrend
die iibrigen Gelenke in Ruhe bleiben; er besteht in folgendem (vgl.
auch 7, S. 641): Wenn der FuB durch den Experimentator passiv in
irgendeiner Richtung gegen den Unterschenkel gebeugt wird, so erfolgt
sofort eine reflektorische Spannungszunahme in den dabei passiv gedehn-
ten Muskeln. Diese Spannungszunahme wirkt im Sinne der Wiederher-
stellung der urspriinglichen Gelenkstellung, hat also das Bestreben, die pas-
sive Bewegung durch eine gegensinnige aktive zu kompensieren. Bei einer
passiven Plantarflexion erfolgt die Spannungszunahme also in den Dor-
salflektoren und bei einer passiven Dorsalflexion in den Plantarflektoren.

DafB dieser Reflex bei den Urodelen so sehr ausgebildet ist, hat seinen
Grund wohl in den Besonderheiten der Fortbewegungsart dieser Tiere. Sie
verwenden ndamlich bei der Lokomotion in betrichtlichem Umfange Hand-
und FuBlgelenk, was aus der Tatsache heraus, daB bei dieser niedrigen Wirbel-
tiergruppe die Beugeseite vor allem der Hinterextremitit noch nach abwirts
gegen den Boden gerichtet ist, verstdndlich wird; dadurch steht ja die
Arbeitsebene des Kniegelenkes fast senkrecht zur Fortbewegungsrichtung,
also kann in dieser keine rechte Wirksamkeit durch die Betatigung der Knie-
muskulatur entfaltet werden. So gelangen die Autopodien zu erhéhter Be-
deutung. Die durch drei Extremititen hervorgerufene Vorwirtsbewegung
bringt nun an der vierten jeweils eine passive Dorsalflexion hervor, es wird
die kompensatorische Plantarflexion ausgeldst, dadurch trigt die Extremitit
nun ihrerseits zum Vorwéirtsschieben bei und so geht das Spiel von einer
Extremitdt zur anderen.

Wihrend ich im Reflexversuch an dem Autopodium die passive Be-
wegung vornehme, kann die gegensinnige Kompensation natiirlich nicht
unmittelbar in Erscheinung treten; bestenfalls kann ich den verstarkten
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Gegendruck spiiren oder das nachherige Zuriickschlagen des Auto-
podiums in die Ausgangsstellung als Anzeichen werten; doch offenbart
sich darin noch nicht der reflektorische Charakter der Erscheinung.
Da bewahrt sich nun die nebenstehende unberiihrte Extremitit, die ich
an meinen Versuchstieren zur Verfiigung habe, so wie ein Manometer,
das mich tiber den Druck in einem verschlossenen Kessel informiert:
Im gleichen Augenblick ndmlich, in dem ich an der einen Extremitit,
seies O oder T, die passive Bewegung des FuBles gegen den Unterschenkel
ausfithre, geht auch schon die nebenstehende andere, an der nicht ge-
rithrt wurde, mit ihrem FuB die gegensinnige Bewegung ein; nehme ich
etwa an O eine Plantarflexion vor, so schligt zugleich der Fufl von
T nach dorsal aus, gehe ich mit O dann wieder in die Ausgangsstellung
zuriick, so geht auch T wieder zuriick; nehme ich an der einen Ex-
tremitdt eine Dorsalflexion des Autopodiums vor, so geht das Auto-
podium der anderen in Planfarflexion iiber und bei all dem ist es gleich-
giiltig, ob ich die passive Bewegung, also die Reflexauslosung, von T
oder von O her vornehme: der aktive Erfolg tritt jeweils an beiden Ex-
tremititen auf. Die Sachlage war natiitlich nach den Befunden iiber
die Homologie der Funktion nicht anders zu erwarten gewesen; die
mit der passiven Plantarflexion einhergehende Dehnung der Dorsal-
flektoren ruft zentral die Anordnung fiir einen Reflex (Eigenreflex?):
,,Kontraktion der Dorsalflektoren des Autopodiums® hervor, und dieser
Reflex wird von beiden beisammenstehenden Extremititen in gleicher
Weise ausgefiihrt; in der einen gibt er sich als Widerstand gegen die
passive Bewegung, in der anderen, unberithrten, als Bewegung zu er-
kennen. Es sei aus gewissen Griinden besonders darauf hingewiesen,
daB die reflektorische Kontraktion in der unberiihrten Extremitiat Mus-
keln betrifft, deren Dehnungszustand in keiner Weise selbst verandert
wurde. Gerade die Impulse, die an der passiv bewegten Extremitit ein
Zuriickkehren in die Ausgangslage des Gelenkes anstrebten, bewirkten an
der passiv nicht bewegten anderen Extremitit das Ausschlagen aus der
Ruhelage in die jener passiven Bewegung gegensinnige Richtung.

So haben wir nicht nur die reflektorische Natur der Spannungszu-
nahme dargetan, sondern gleichzeitig in reinster Form das Prinzip
der Homologie der Funktion bestitigt gefunden. Der Reflex gewihrt
vor allem insofern besonders klaren Uberblick iiber die Sachlage, als
er jeweils nur eine eng umschriebene Muskelgruppe betrifft und sich
nur auf ein einziges Gelenk erstreckt, wihrend die anderen Gelenke
dabei vollkommen ruhig bleiben.

Noch ein weiteres sieht man aus dem beschriebenen Reflex, nimlich:
Daraus, daB es fiir den Erfolg gleichgiiltig bleibt, von welcher Extremitat
aus man die Ausldsung vornimmt, kénnen wir schlieBen, daf3, unab-
hingig von der Orientierung des T zum Korper, die sensiblen Erregungen,
die von den einzelnen Muskeln ausgehen, im Zentrum so erkannt und
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verwertet werden, als stiinde die Extremitit normal. Es wird also z. B.
eine passive Plantarflexion, die man am 7 vornimmt, im Zentrum richtig
als Dehnungserregung der Dorsalflektoren erkannt und verwertet.

Noch in einigen anderen Versuchen mit anderen Bedingungen war
es moglich, das Phinomen der homologen Funktion bei sinngemiBer
Ausdeutung wiederzufinden. Ich habe dariiber (7, S. 642ff.) ausfithr-
licher berichtet und will die Wiederholung vermeiden. Es handelt sich
im Prinzip stets um den gleichen Effekt: Wo es gelingt, zwei gleich-
namige Muskeln auf der gleichen Seite des gleichen Tieres beide von
der gleichen Riickenmarkshéhe her innerviert werden zu lassen, dort
zeigen sie sich in der Funktion einer an den anderen untrennbar gebunden,
eben so eng wie Bild und Spiegelbild aneinander oder wie zwei Rader
auf gleicher Achse. Jeder tut, was der andere tut, und keiner auch nur
einmal fiir einen Augenblick etwas anderes. Solche Fille lassen sich
durch Mischregeneration aus vereinigten Extremititenstimmen (6, S. 680,
686 und 7, S. 642) und durch Hyperregeneration (seitliche, 1¢; aus ver-
doppeltem Extremitatenquerschnitt, §) nach Belieben herstellen.

SchlieBlich brauchen, um das Phinomen zu zeigen, nicht immer zwe:
gleichnamige Muskelgruppen vorhanden zu sein. Wenn man nidmlich den
normalen Bewegungsablauf der reflektorischen rhythmischen Lokomotions-
titigkeit analysiert, so kann man die Phasendifferenz zwischen linker und
rechter Extremitit feststellen; man kann dann die eine Extremitdt ruhig
entfernen und wird trotzdem bei einiger Ubung stets an der anderen ver-
bliebenen der Gegenseite ablesen koénnen, in welcher Bewegungsphase die
entfernte sich im gleichen Augenblick befunden hitte, wérce sie noch an Ort
und Stelle. Die entfernte Extremitit ist also imaginir vorhanden und ich
kenne ihre Funktion in jedem Moment so gut wie irgendeine. Ist nun aber
an der Stelle eine andere (transplantierte) Extremitit in starker anatomischer
Verdvehung zugegen, dann sieht man, daBl das Transplantat sich wieder
homolog mit der imagindren (entfernten) Extremitdt bewegt; so macht es
jetzt etwa eine Dorsalflexion immer dann, wenn die imaginidre Extremitit
an der gleichen Stelle in normaler Lage im Fortbewegungsrhythmus eine
Dorsalflexion ausgefithrt hitte, usw. Auch dieser Fall konnte experimentell
hergestellt werden ; besonders bemerkenswert ist dabei, daB3 an solchen Tieren
auch Extremititen ohne Stylopodium mit guter Funktion erhalten wurden;
in der Schulter artikulierte unmittelbar der Unterarm, an diesen setzte sich
dann die Hand an, Oberarm fehlte; das Handgelenk befand sich also in der
Hohe, in der sonst das Ellbogengelenk steht, doch funktionierte es stets
homolog mit dem Handgelenk der erwdhnten imaginidren Extremitit und
nicht etwa mit dem Ellbogen (P. WEIss 4).

I1. Die Innervationsverhiltnisse an den Extremititen
mit h. F.

Jedem Versuch einer Ausdeutung des Phanomens muB die Kenntnis
der Innervationsverhdlinisse vorausgehen. Es war die transplantierte
Extremitit bei der Amputation ibres nervésen Zusammenhanges mit
dem Zentralnervensystem beraubt worden und mufBite an ihrem neuen
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Standort irgendwie neu mit funktionierenden Nervenverbindungen aus-
gestattet worden sein, sonst hitte sie ja nicht aktiv funktionieren kénnen.

Darauf, daf§ die Nervenneuversorgung des Transplantates méoglichst aus
derselben Riickenmarkshohe erfolgte, aus der die Innervation der Orts-
extremitdt stammte, war, wie gesagt, schon bei der Operation Riicksicht ge-
nommen worden; dies nur aus dem Grunde, weil ich damals den Zusammen-
hang zwischen Extremititenregeneration und Nervensystem noch nicht ganz
geklart hatte und eine Fehlerquelle von dieser Seite bei den Regenerations-
versuchen ausschlieBen wollte. Einen Bedacht auf funktionsphysiologische
Ergebnisse hatte ich damals noch nicht genommen; trotzdem war es mir
sehr darum zu tun, ordentliche Nervenregeneration in das Transplantat
hinein zu erzielen. Nach dem, was iiber funktionelle Nervenregeneration
trotz mancher Ungeklartheit im einzelnen doch schon als feststehend be-
kannt war, lieB sich wenigstens in grofen Ziigen voraussagen, wie die Neuro-
tisation des Transplantates geleistet werden wiirde.

Eine ausfithrliche Zusammenstellung der bisherigen Forschungs-
ergebnisse auf dem Gebiete der Nervenregeneration bringt BOExE (2).
Wer sich noch von einer zweiten Seite her {iber das Problem informieren
will, sei auf die Arbeit von NAGEOTTE hingewiesen; es wird bei einem
Vergleich der beiden Arbeiten ganz besonders klar, wie sich trotz oft
gegensatzlicher Anschauungen iiber die feineren histologischen Details
des Vorganges der Nervenregeneration doch bereits ein fester Grund-
stock allgemein anerkannter Tatsachen herausgeschilt und zur Geltung
gebracht hat. Diese allgemeinen Tatsachen geniigen aber fiir unsere
Zwecke hier vollkommen, so daB sich keine Veranlassung ergeben wird,
den strittigen Boden zu betreten.

Zunichst sei im AnschluB an die eben genannten Autoren ein Uber-
sichtsbild iiber die Vorginge nach Kontinuititstrennung im peripheren
Verlauf eines Spinalnerven entworfen; wir wollen die Vorginge an einer
einzelnen Nervenfaser * studieren.

Der von der Ganglienzelle des Zentralorganes zur Peripherie hin-
ziehende, erregungsleitende Auslaufer (Nervenfaser’, Neurit) sei irgend-
wo innerhalb seines peripheren Verlaufes durchschnitten. Das proximal
von der Schnittstelle im Zusammenhang mit der Ganglienzelle ver-
bliebene Stiick heifle ,,zentraler Stumpf der Faser, das distalwirts von
der Schnittstelle gelegene ,,pertpherer Stumpf .

Nach der Schnittlegung treten degenerative Verinderungen auf: am
zentralen Stumpf beschrinken sie sich auf die unmittelbare Nachbar-
schaft der Wundstelle; der periphere Stumpf jedoch wird von ihnen in
seiner Géanze ergriffen und entartet zu einem plasmatischen Strang
(BuENGNERsches Band), der als solcher dann erhalten bleibt. Bald

t Unter Nervenfaser ist, wie ja in der Physiologie {iblich, der Neurit der
einzelnen Ganglienzelle verstanden und nicht etwa, wie es von chirurgischer
Seite (STOFFEL) geschieht, ein topographisch einigermafBen selbstindiger
Unterteil eines Nerven, welcher selbst noch ein ganzes Biindel von Nerven-
fasern enthilt.
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hernach setzen am zentralen Stumpf progressive Veridnderungen ein,
welche zu lebhafter Proliferation fithren: Der zenirale Stumpf beginnt
iiber das Schnittende hinaus nach der Peripherie vorzuwachsen und sich
daber — tmmer nur distalwdris von der urspriinglichen Schwittstelle —
lebhaft dichotomisch zu teilen. So kommi es, dafl aus dem einen zentralen
Faserstumpf peripheriewdrts schlieflich ein ganzes Biischel von jungen
Faserdsten hervorgeht, wie die Aste eines Baumes aus dem Stamm. Es ist
zu betonen, daB der zentrale Stumpf und seine Ganglienzelle weiterhin
dauernd esnheitlich bleiben. Die neugebildeten Astchen wachsen weiter
durch das Bindegewebe der Narbe und bleiben bisweilen auch darinnen
stecken. Ihre Fithrung, die Bestimmung, welchen Weg sie durch die
Narbe nehmen, bleibt ganz der zufdlligen Topographie der Umgebung,
in die sie gelangen, iiberlassen; maBgebend scheint ein Prinzip des ge-
ringsten Widerstandes, dann tigmotaktische Einfliisse und vielleicht,
wie es einige Autoren (Forsman, CAJAL) annehmen, noch dazu ein
genereller, wie sie meinen, chemischer Attraktionseinflu von der Peri-
pherie oder von degenerierter Nervensubstanz her. So wachsen also
die Faseriste zundchst wild und wirr in die Umgebung aus.

Erst wenn eine Faser bei ihrem Vordringen auf einen alten, degene-
rierten, peripheren Stumpf auftrifft, indert sich das Bild: ist sie nimlich
einmal durch das proximalwirts gerichtete offene Ende eines BUENGNER-
schen Bandes eingetreten, so vermag sie aus der plasmatischen Scheide
nicht mehr herauszugelangen; auBerdem scheint sie gerade darin ein
ausgezeichnetes Leitgewebe gefunden zu haben, denn sie schieBt jetzt mit,
im Vergleich zu frither, bedeutend erhdhter Geschwindigkeit vorwarts
und erreicht so bald das (inzwischen ebenfalls degenerierte) Endorgan,
zu dem das BUENGNERsche Band hinfiihrt. Da es dem Zufall iiberlassen
war, ob und auf welches BUENGNERsche Band der Ast -eines zentralen
Faserstumpfes beim Auswachsen st6Bt, ¢st es auch Zufallssache, zu wel-
chem Endgebiet ev gefiithrt wird.

Zu welchem Endorgan immer aber die Faser auch gelangt, sie ver-
mag dort einen neuen Endapparat auszubilden; dabei scheint die spe-
zielle Art der neuen nervisen Verbindung, die hier mit dem peripheren
Organ hergestellt wird, also die Qualitit des Nervenendapparates, ganz
wesentlich durch das periphere, nicht nervése Endorgan mitbestimmt
zu sein. BOEKE (I) fand namlich, daB selbst die sensiblen Lingualis-
fasern, wenn sie in den degenerierten peripheren Hypoglossus hinein-
geleitet und so zur Zungenmuskulatur gebracht werden, an dieser mo-
torische Endplatten ausbilden. Gleichzeitig auch der schonste Beweis
fir die Unspezifitit des Auswachsens der Nervenfasern bei der Nerven-
regeneration! Es sei darauf aufmerksam gemacht, daf} die einzelne re-
generierende Nervenfaser nicht nur nicht die Fahigkeit besitzt, gerade
ihren eigenen, alten, peripheren Teil wiederzufinden, sondern auch etwas
derartiges gar nicht nétig hat, da sie ja in jeden beliebigen degenerie-
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renden peripheren Teil eindringen und an seinem Ende einen neuen
Endapparat ausbilden kann, mag dieses Ende auch einem funktionell
ganz anderen Organ angehoren als sie ehedem versorgt hat. Das wiirde

iibrigens schon ohne die tatsich-
lichen Befunde iiber das wahllose
Auswachsen der regenerierenden Fa-
sern aus der einfachen Uberlegung
entnommen werden koénnen, daB3 ja
die Faser, die vor der Regeneration
zumeist einfach war, also auch nur
zu einem Endelement gefithrt hatte,
nach der Durchtrennung infolge der
mehrfachen Aufspaltung wihrend
des Neuauswachsens mehrere End-
organe versorgt.

Es sind also vor allem zwei auf-
falligeErscheinungen, welche die Ner-
venregeneration und Neurotisation
eines denervierten peripheren Gebie-
tes kennzeichnen: einmal die Wahl-
losigkett des Ausschwdrmens der vor-
dringenden Fasern, und dann ihre
ausgiebige Vermehrung. Wird durch
die erstere die Wahrcheinlichkeit
einer griindlichen Neuinnervation
eines gewissen Endgebietes erheblich
gemindert, so wird sie durch letztere
wieder bedeutend erhoht; die Nach-
teile, die die Fiithrungslosigkeit mit
sich bringt, werden durch die lebhafte
Uberproduktion wettgemacht. Ja, es
wird verstandlich, wie selbst eine klei-
ne Anzahl von zentralen Faserstiimp-
fen Ausgang fiir die Neurotisation
eines ausgedehnten peripheren Gebie-
tes werden kann.

Da nicht jedem Leser Bilder iiber
Nervenregeneration geliufig oder

Abb. 2. Lingsschnitt durch das distale Ende
des zentralen Stumpfes eines durchschnittenen
und in Regeneration begriffenen Ischiadicus
(Katze). Oben ist proximal, unten distal. Leb-
hafte Faserverzweigung und allseitiges Aus-
schwirmen. (Nach CajaL.) 4 junge Portion des
zentralen Axons; Fmarkhaltige Portion ; B ver-
zweigte Faser mit riicklaufigem Ast; y Achsen-
zylinder, der noch nicht gespalten und mit einem
Wachstumsknopf versehen ist; & kleine End-
knopfe in der Narbe; & groBie Kndpfe; & ein
Endknopf, an dem neue Fasern entspringen;
¢ Endring; e riickliufiger Kolben.

gleich zur Hand sein diirften, halte ich es fiir angezeigt, der Anschau-
lichkeit zu Hilfe zu kommen und einige typische Abbildungen aus der
groBen Arbeit von CajaL wiederzugeben. Die Bilder sind so gewihlt,
daB sie die fortlaufend sich steigernde Verwirrung der auswachsenden
Faserdste vor Augen fithren. Nirgendwo sehen wir die Tochteriste der
gleichen Faser auch nur halbwegs benachbart bleiben, sondern wie ein-



16 PauL WErss:

mal die Dichotomie vollzogen ist, ziehen sie ganz unabhingig voneinander
jeder seinen beliebigen Weg weiter. In der ersten Abbildung (Abb. 2)

Abb. 3. Stiick aus der nach Nervendurchschneidung ausgebilde-
ten Narbe, reichlich mit vorwachsenden und sich verzweigenden
Fasern durchsetzt. (Nach Cajar.) 4 dicker Axon mit einem Kol-
ben endend; D gespaltene Faser; B varikése Endverzweigung.

Abb. 4. Ubergang von der Narbe in den peripheren Abschnitt
eines durchtrennten Nerven. Die jungen Nervenfasern wan-
dern in die zentralwirts offenstehenden Enden der periphe-
ren BUENGNERschen Binder ein. (Nach CaJaL.) 2 u. 4 Nerven-
fasern der Narbe, deren Aste in verschiedene Scheiden des
distalen Segmentes eindrangen; ¢ eine Faser, welche sich in
einen dicken und diinnen Ast spaltete, letzterer interstitiell;
& Wachstumskolben ; f leere Scheide.

sehen wir das distale
Ende des zentralen
Stumpfes und staunen
iiber das zerzauste Aus-
sehen der jungen Faser-
aste schon hier, gleich
bei ihrem Abgang von
den alten Fasern. Wie
die Wirrheit und Re-
gellosigkeit des Durch-
einanderwachsens sich
dann in der leitbahn-
losen Narbengegend erst
recht steigert, zeigt
deutlich Abb. 3. Und im
dritten Bild (Abb. 4),
welches das proximale
Ende des peripheren
Stumpfes darstellt, er-
kennen wir, wie bis
zum letzten Augenblick
vor ihrem Eindringen
in altes peripheres Leit-
gewebe die Faseriste
sich noch weiter teilen
und wie selbst hier noch
die einzelnen aus der
Teilung  hervorgehen-
den Aste keineswegs bei-
sammen oder benach-
bart bleiben, sondern
auf oft wie entfernte
Strecken hin, ganz dem
Zufall nach, verteilt wer-
den. Und wenn man
nun bedenkt, daBl wir
von der Narbengegend,
dem eigentlichen Tei-
lungs- und Verwirrungs-
gebiet, ja nur einen klei-
nen Ausschnitt im Bild
vorfilhren konnten, so
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Abb. 5. Schematisches Rekonstruktionsbild des Nervenverlaufes nach der Regeneration bei dem Tier
O1—22. (Abb. 6 aus P. Weiss, [7]; Erlauterung dortselbst S. 655). O Ortsbein; 7" Transplantat. An-
sicht von caudal her.

Obwohl sich, wie man sieht, nach dem derzeitigen Stand unseres
Wissens schon ein Bild entwerfen 1a8t, aus dem auch hervorgeht, wie

sich im wesentlichen die Neurotisation
der Transplantate abgespielt haben muB8,
wurden selbstverstindlich auBerdem die
Transplantate selbst auf ihre Nervenver-
sorgung untersucht. Die Ergebnisse sind
an anderem Ort detailliert zusammen-
gestellt und mit Abbildungen belegt (7,
S. 648ff.). Zwei von den Rekonstruk-
tionsbildern bringe ich hier neuerdings
als Beispiele zur Wiedergabe (Abb. 5, 6).

Im groBen und ganzen ergab sich
folgendes:

1. Die Nervenbahnenim Transplantat
sind vollsténdig mit normalen Fasern ge-
fullt; die Querschnitte der Nerven weisen
innerhalb des Transplantates dieselbe
GroBe auf wie im Normalzustand und die

Abb. 6. Schematisches Rekonstruktions-
bild des Nervenverlaufes bei dem Tier
O1—13. (Abb. 7 aus P. Werss, [7}; Er-
lauterung dortselbst S. 657.) O Ortsbein;
7 Transplantat. Ansicht von dorsal.

Dichte ihrer Fiillung ist ebenfalls normal; man erkennt das unmittelbar
aus dem Vergleich mit der normalen Extremitit der Gegenseite. Auch
die Nervenbahnen der Ortsextremitit sind ganz mit Fasern voll. Wenn

Ergebnisse der Biologie III.

2a
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nun aber O und T jedes die volle Menge an Nervenfasern enthilt, so
heiBt das nichts anderes, als dal an der Peripherie des Extremitaten-
abschnittes jener Seite, auf der T neben O steht, im ganzen efwa doppelt
so viel Nervenfasern vorhanden sind als normal.

2. Eine Vermehrung der zentralen Ganglienzellen im zugehoérigen
Riickenmarksbezirk hat niché stattgefunden. Das Riickenmark ist durch-
wegs symmetrisch, die Vorderhérner auf der Seite der Operation nicht
stiarker als auf der normalen Kontrollseite® (Abb. 7).

Abb. 7. Riickenmarksquerschnitt aus der Innervationshéhe des Transplantates beim Tier O 1—4. Die
Ganglienzellmasse der linken Seite, von der aus zwei Extremititen (7" und 0) versorgt werden, ist
nicht stirker ausgebildet als die der rechten Seite, von der aus nur eine Extremitét innerviert wird.
Zahl der Vorderhornzellen links: 73; rechts: 79; Zahl der Hinterhornzellen links: s0; rechts: 46.

3. Die aus den Wurzelfasern sich sammelnden ventralen Extremi-
titennervenstimme sind bei ihrem Abgang und weiter noch wihrend
ihres Verlaufes zur Basis der Hinterextremitit auf beiden Seiten des
Tieres gleich stark, sie enthalten links und rechts die gleiche Fasermenge
(Abb. 8).

* DaB trotz der funktionellen Uberladung der Peripherie keine Ver-
mehrung der zentralen motorischen Elemente stattgehabt hat, entspricht
vollig dem Verhalten, das DETWILER (2) bei entsprechenden embryonalen
Operationen festgestellt hat; dagegen ist im Gegensatz zu den embryonalen
Befunden an meinen ausgebildeten Tieren auch keine Vermehrung der sen-
siblen Elemente eingetreten: die Spinalganglien sind auf der Operations- und
Kontrollseite gleich stark ausgebildet.
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Wihrend also peripher die Zahl der Nervenfasern gegeniiber der
Normalzahl verdoppelt ist, sind die zentralen Ursprungselemente auch
weiterhin nur in der normalen einfachen Anzahl vorhanden. Die Faser-
vermehrung ist erst weiter drauBlen, fern vom Zentralsystem, am Wege
zur Peripherie, vor sich gegangen.

4. Wenn wir die Nervenfasern des T von den Endigungen proximal-

wirts verfolgen, so stoBen wir schlieBlich auf eine Gegend, in der wir
sie von Nervenstiammchen des ortszugehérigen Plexus entspringen sehen.
Es sind das bei jedem ein-
zelnen Tier andere Stimm-
chen, und zwar immer sol-
che, die durch das Einbrin-
gen des T bei der Trans-
plantation durchtrennt
worden waren. Diese Ab-
zweigungszone ist zugleich
auch die Vermehrungszone.
Bei manchen Tieren befin-
det sie sich proximal von
der peripheren Plexusbil-
dung, bei anderen distal da-
von, bei manchen wieder
zum Teil proximalwirts,
zum Teil distalwirts.

5. Ein relativ kleiner Teil
(siehe weiter unten)des Orts-
nervenplexus vermag in-
folge der Aufspaltung seiner
regenerierenden Fasern das

i.  Abb.8. Querschnitt durch das Tier O 1—4 in der Innervations-
g.anze T voll zu l’le.lll'Otl héhe des Transplantates. Auf derlinken Seite erkennt manden
sieren. Welches der inner- dem Darm anliegenden Humerus des 7'im Querschnitt; lateral

: 1 3 5 von ihm Muskulatur des 7'; auf ihn zulaufend den ventralen
vierende Teil 1st, ha‘ngt Ast des zu O und T leitenden Spinalnerven; das unterste
allein vom Operat']:onszu- Ende dieses Nerven in der Abbildung zeigt den Beginn der

Verzweigungszone in Form einer Verdickung; symmetrisch
ftlll ab. zu diesem Nerven der Spinalnerv der normalen rechten Seite.

6. Dieselben Stamm-
chen, die das T innervieren, sind manchmal mit einem anderen Teil
ihrer Faserdste wieder in das O hinein regeneriert.

7. Von der Verletzungs-, das ist Regenerations- und Teilungszone,
ziehen sich die Fasern zunichst auf ganz atypischen, bloB durch die
zufdllige Topographie der Narbengegend gewiesenen Wegen durch die
Gewebsmasse, die das eingeheilte Ende des Transplantates umgibt und
festhilt, hindurch; in kleinen Scharen, ohne besondere Richtung, aber
auch ohne erhebliches Durcheinander, wie sie gerade liegen, bald in
vielfach gewundenen Schleifen, bald wieder hiibsch geradlinig, je nach

2%
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dem Hindernisreichtum der Strecke. Nach lingerer ungeordneter Wan-
derung findet man die vielen kleinen Stammchen schlielich in die alten
leerstehenden Bahnen des T eingefangen und darin bis zur Peripherie
gefithrt.

Alles das lehrt unmittelbar das Schnittbild und die Rekonstruktion
der Nervenbahnen. Wir bekommen dadurch eine klare Anschauung da-
von, wie die Neurotisation des T vor sich gegangen ist:

Vor jeder Transplantation hatte, um fiir die zu verpflanzende
Extremitat ein Lager zu schaffen, an der Basis der Ortsextremitit
eine Stichoffnung angelegt werden miissen. Dabei wurde der in
eben dieser Ho6he befindliche Betnnervenplexus zum Teil durchivennt
und auf solche Art — nur geschidigte Nervenfasern sind regenerations-
fahig — wurde einer Nervenregeneration in das T hinein die Moglich-
keit eroffnet.

DaB bei dem Einbringen des Transplantates nicht der ganze Plexus,
sondern nur ein sehr unbedeutender Teil desselben unterbrochen
wurde, geht einerseits schon aus der Tatsache hervor, daB die Orts-
extremitit, die ja von diesem Plexus aus innerviert ist, sich selbst un-
mittelbar nach der Operation keineswegs in ihrer Funktion merklich
gestort erweist, und dann vor allem aus der Rekonstruktion des Nerven-
verlaufes. Welcher Anteil des Plexus gerade im einzelnen Falle getroffen
wurde, das war ganz dem Operationszufall iiberlassen; das hing ab von
der Operationsart, von der Stelle, an der die Offnung hergestellt wurde,
von der Neigung des Stiches, schlieBlich auch von der interindividuell
schwankenden Lage der einzelnen Plexusiste. Tatsache bleibt, daB es
bei jedem Tier amdere Plexusdste waren, die durch die Kontinuitats-
trennung in regenerationsfihigen Zustand versetzt wurden.

In die Gegend des verletzten Nervenplexus war dann die Ampu-
tationsfliche des T zu liegen gekommen, so daB die regenerierenden
Fasern reichlich alte Bahnen zum Fiillen vor sich hatten. Und tatsich-
lich haben denn die verletzten Plexusistchen infolge lebhafter Ver-
mehrung und kraftigen Neuaussprossens nicht nur ihre eigenen alten
Endgebiete, von denen sie abgetrennt worden waren, sondern noch dazu
das ganze T zu versorgen vermocht. Und wo immer sie Muskeln er-
reichten, sie bildeten dort funktionsfihige Endapparate aus.

Es erfolgte — um einen konkreten Fall herauszugreifen — einmal
z. B. fast die ganze Innervation des Transplantates von einem Nerven-
stammchen her, das vordem nur zu Kniebeugern gefithrt hatte. Die
durchtrennten ,,Kniebeugerfasern“ proliferierten lebhaft und schickten
nunmehr ihre Aste hinaus zu simtlichen verschiedenartigen Muskeln,
wie sie eben eine ganze Extremitat enthilt. Nicht nur nun, daB die Fa-
sern, die vordem Kniebeuger innerviert hatten, neuerdings jetzt in ihrer
Mehrzahl mit funktionell ganz anderen Muskeln verbunden waren, son-
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dern noch mehr: die vielen Zweige, in die sich jede einzelne Faser auf-
spaltet, bleiben beim Auswachsen keineswegs beisammen; dazu fehlt
ihnen ja in der lockeren Narbengegend jeglicher Zwang (vgl. Abb. 2
bis 4). Infolgedessen gehen sie jeder seinen eigenen Weg, und wenn
sie sich dann schlieBlich nach lingerer Wanderung in den geschlossenen
Bahnen des Transplantates fangen, dann liegen sie in ganz anderer
Kombination beisammen als seinerzeit bei ihrer Verzweigung. So kommt
es, daB schlieBlich diec werschi. dznen Endigungen einer und dersclben
Faser an ganz verschiedene Muskeln zu liegen kommen,

Man kann die Sache begreiflicherweise nur statistisch behandeln; bei rein
statistischer, wahlloser Verstreuung aber ist es fiir eine Faser immer das
wahrscheinlichere, daB ihre verschiedenen Aste in verschiedene Endgebiete
einwachsen, und dieser Fall ist denn auch als die Regel zu betrachten. DaB
natiirlich das eine oder andere Mal eine Faser auch alle ihre Endorgane am
gleichen Muskel liegen haben kann, ist klar, wird aber immer eben nur als
Ausnahme von der Regel zu werten sein.

Selbstverstindlich und sinngemi gilt analoges auch fiir die auswach-
senden sensiblen Fasern; auch sie versorgen nunmehr dank ihrer peri-
pheren Aufspaltung ein weit ausgedehnteres Endgebiet als ehedem, auch
bei ihnen erfolgt die Verstreuung rein statistisch, ohne Wahl und Ord-
nung. DaB nun aber auch fiir die sensiblen Erregungen eine dhnliche
Bindung zwischen O und T bestehen muB, wie sie nach dem Phinomen
der h. F. fiir die motorischen Erregungen gilt, steht auBBer Zweifel, denn
andernfalls wére das Verhalten bei dem beschriebenen kompensatori-
schen Reflex, wie schon oben anliBlich seiner Besprechung bemerkt
wurde, bloB halb verstidndlich. Die propriozeptiven Erregungen, welche
von einem Muskel von T einlangen, werden vom Zentrum so beant-
wortet, als kimen sie von dem entsprechenden Muskel des O. Im Grunde
haben wir also ,,homologe Funktion auch im Bereich der zentripetalen
Erregungen. Da wir aber fiir die sensible Erregung lange keinen so
scharfen Index besitzen wie fiir die motorische in Form der Muskelaktion,
so leiden die Verhiltnisse auf dem sensiblen Gebiet unserer Beobachtung
gegeniiber an einer gewissen Verschwommenheit; zumindest sehen wir
uns hier auch nicht annihernd vor eine so eindringlich klare Sachlage
gestellt wie auf motorischem Gebiet. Weil wir aber nur véllig durch-
sichtige Verhiltnisse als Grundlage fiir die weitere Behandlung aner-
kennen wollen, sollen die ganzen folgenden Auseinandersetzungen auf
die motorische Sphire beschrinkt bleiben.

Vom Zufall war es abhdngig, welche Nervendste zur Regeneration kamen,
vom Zufall war es abhdngig, welchen Weg sie im einzelnen beim Aus-
sprossen nahmen, vom Zufall war es schlieflich also auch im wesentlichen
abhdngig, 2u welchen Endovganen die einzelnen Fasevdste endlich ge-
fiihrt wurden. Ohne im iibrigen hier nochmals auf die genauere Beweis-
fithrung eingehen zu kénnen, die ich ja in der fritheren Arbeit nieder-

Ergebnisse der Biologie III. 2b
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gelegt habe, sei zusammenfassend festgestellt, daB keinerles funktionelle
Spezifitit das Auswachsen der vegenerierenden Nervenfasern leitet”.

ForBes hat in einer kurzen Kritik meiner Theorie unter anderem Punkte
beriihrt, die uns an dieser Stelle hier angehen und die demnach am besten
gleich hier klargestellt werden mogen. Die Leichtigkeit, mit welcher FORBES
die Hindernisse zu nehmen glaubt, rithrt leider bloB daher, daB er sie zuvor
einfach niedergerissen hat; ich kann also nicht umbhin, sie neuerdings vor ihm
aufzubauen, wie folgt:

ForBES meint: ,,WEIss furnishes neither proof nor evidence for his
assertion that a single motor neurone may innervate antagonistic muscle
fibers. The only reason for that conclusion appears to be the fact that when
a supernumerary limb is added, an increased number of muscle fibers is
innervated from the same number of ganglion cells that normally innervated
but a single limb. This implies increased branching of neurones. It is well
known that a single motor neurone normally innervates several muscle
fibers, and if there is an increase in the number of muscle fibers without a
corresponding increase in motor neurones, this condition must be intensi-
fied . . . The individual axon may (and probably does) remain unbranched
till it approaches the muscle and there distributes itself only to adjacent
fibers, which are necessarily synergic.‘

Nun schén; daB jede motorische Nervenfaser normalerweise mehrere
Muskelfasern innerviert, ist wohl bekannt, und ist auch mir wohlbekannt;
so kommt z. B. nach Bors beim Semitendinosus auf 50 Muskelfasern weiter
proximalwirts bloB eine Nervenfaser. Ebenso bekannt ist aber auch, da8
diese Verzweigung der Nervenfasern erst knapp vor ihrer Endigung, innerhalb
des Muskels selbst, erfolgt — im Normalfall. In unserem Experimentalfall
dagegen spielt sich — entgegen der Meinung von ForBEs — die Verzweigung
ganz wo anders ab: viel, viel weiter proximalwirts, ja iiberhaupt noch ganz
auperhalb des Beveiches dev Extremitit. DaB bei einer Aufspaltung innerhalb
des Muskels die Tochteriste aller Fasern immer am selben Muskel endigen
miissen, kann niemand bezweifeln; ausdriicklich habe ich aber fiir unseren
Experimentalfall betont, daB die Aufspaltung eben nicht erst drauBen im
Muskel vor sich geht, sondern schon vor dem Eintreten der Nervenfasern in
die peripheren Nervenbahnen der Extremitit iiberhaupt. Was soll da noch
ForBES’ Bemerkung ,,and probably does, wenn ich mit allen Belegen und
allem Nachdruck ausgefiihrt habe, da, was er annimmt, dem Tatbestand
keineswegs entspricht. Da8 in unserem Experimentalfall dann im Muskel die
normale Aufspaltung auch noch vor sich gehen mag, geht uns hier gar
nicht an. Nicht sie ist fiir ihn charakteristisch, sondern die Tatsache, daB
das einzelne Axon eben nicht ,,unverzweigt bleibt, bis es sich dem Muskel
gendhert hitte, und sich dann freilich dort blo8 auf die umliegenden Muskel-
fasern verteilte, welche notwendigerweise synergisch wiren‘‘; charakteristisch
ist fiir ihn die wahllose Zerstreuung der einzelnen Nervenfaseraste iiber die
Peripherie, welche Verstreuung eben gerade dadurch erfolgt, da8 die Auf-
spaltung und Verzweigung schon wedt zentralwdirts vom Muskelsystem vor
sich geht. Es kann also keine Rede davon sein, daB unser Fall blo8 einen
,.gesteigerten‘ Normalfall darstellte, da die eben genannte charakteristische
und grundlegende Verschiedenheit die beiden Fille trennt.

i Auch DETWILER (6) hat in seinen oben erwihnten Versuchen, in wel-
chen er das Phanomen der h. F. transplantierter Extremititen bestitigte, nach
sorgfiltiger mikroskopischer Untersuchung festgestellt, daB da keinerlei Spezi-
fitit beim Ausbilden der zentral-peripheren Nervenverbindungen im Spiele ist.
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Wenn ForBEs dann beziiglich der Regellosigkeit der Verteilung der aus-
wachsenden Nervenfasern meint: , But the proof that there is any such
remote distribution of branches does not exist*, so hoffe ich, seiner begreif-
licherweise geringen Vertrautheit mit dem Vorgang der Nervenregeneration
und seiner — weniger begreiflicherweise — geringen Vertrautheit mit der
von ihm kritisierten Arbeit, auf welche seine AuBerung schlieBen 148t, durch
die ausfiihrlichere Darstellung in der vorliegenden Arbeit ein wenig abge-
holfen und hinldnglich ,,proof‘* sowohl, als auch , evidence‘ beigebracht zu
haben. Vgl. im iibrigen meine seither erschienene Erwiderung in Science,
Bd. 65, Nr. 1676, S. 161. 1927.

Es ist begreiflich, warum wir auf die negative Feststellung des Fehlens
jeglicher Spezifitdt beim Auswachsen der regenerierenden Nervenfasern
solche Betonung legen miissen: Es hitte ja doch Spezifitit des Regene-
rationsverlaufes ein brauchbares Erklirungsprinzip im Falle unseres
Phinomens abgeben kénnen. Man hitte dann so argumentieren kdnnen
— und man hat es auch versuchsweise getan —: Wenn jede Nervenfaser
die Fahigkeit hat, sich bei der Regeneration den Weg zu eben jenem
Endorgan, und nur zu gerade diesem, zu finden, das sie vordem ver-
sorgt hatte, wenn weiter bei peripherer Spaltung diese Fahigkeit auch
auf die Tochteraste iibergeht, so wird ein dénervierter Biceps immer
nur von ehemaligen Bicepsfasern, ein Semitendinosus nur von gewesenen
Semitendinosusfasern usw. neurotisiert werden kénnen. Es wiirde dann
auch eine jede in T hineinregenerierende Faser gerade zu jenem Muskel
hinfinden, der dem frither von ihr in O versorgten gleichnamig wire,
und wenn sie schlieBlich mit einigen Asten nach 7', mit anderen nach O
hineinfiihrte, so wiirden ihre Endigungen wieder in beiden Extremititen
an gleichnamige Endorgane zu liegen kommen. So schiene dann die
Synchronie der Funktion gleichnamiger Muskeln — allerdings auch nur
auf den ersten Blick — verstandlich.

Es hat nun aber keinen Sinn, Méglichkeiten zu diskutieren, die durch
die Untersuchung der Tatsachen als Unméglichkeiten gekennzeichnet
wurden. Darum sei allen Erwigungen der eben bezeichneten Art, welche
irgendwie die Erklirung des Phinomens der ,,h. F.*“ auf Spezifitdt des
Regenerationsverlaufes grinden wollen, der Boden entzogen durch die
Feststellung, daB eine derartige Spezifitdt nicht existiert. Es klingt fast
banal, heute noch darauf hinzuweisen, wie anstandslos das Endgebiet
eines Peroneus durch den Tibialis, das des Radialis durch den Medianus,
ja sogar das des Hypoglossus durch den Lingualis innerviert werden kann.
Und gar erst die Unspezifitit im Falle unserer Tiere! Wir haben ge-
hort, daB nur ein Teil des Plexus die Regeneration leistet. Wie die
Schnittbilder lehren, kann das ein Teil sein, der vordem nur zu einer
einzigen, funktionell eng umschriebenen Muskelgruppe gefithrt hatte,
etwa nur zu den Kniebeugern; und dieser Teil versorgt nach der Re-
generation im T nicht nur Kniebeuger, sondern das ganze Transplantat
mit allen seinen Muskeln.
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Und dennoch funktioniert das 7 ganz geordnet gemifB dem Prin-
zip der h. F.

Fassen wir also zusammen:

Wenn T nur iiberhaupt von einem Bruchstiick des Extremititen-
plexus her mit Fasern gefiillt wird, so funktioniert es schon koordiniert
und nach dem Prinzip der h. F., mag der neurotisierende Nerventeil
auch welcher immer sein, mégen die auswachsenden Nervenfasern, der
zufilligen Topographie der Gegend folgend, im einzelnen zu welchen
Endorganen immer gelangt sein. Es kann nach all dem die fopographische
Anordnung der Verbindungen zwischen Zentrum und Peripherie nicht maf3-
gebend sein fiiv die geordnete Ausfithvung der zentral bedingten Koordination.

Wir werden sehen, wie gerade diese negative Feststellung uns den
Weg zur Lésung des Problems schlieBlich weisen wird. Wir begeben
uns von hier ab mehr und mehr in Neuland und die Darstellungsweise
wird vorsichtiger werden miissen. Ohne vage Spekulationen, bloB in
logischem Fortschreiten von Stufe zu Stufe bin ich ans Ziel gelangt und
ich will nun den Leser den gleichen Weg zu fithren versuchen. Da hier
nicht anders als beim Klettern in schwierigem Terrain kein Schritt ge-
wagt sein darf, ehe der vorangegangene zu sicherem Stand gefiihrt hat,
wird es geboten sein, die einzelnen Schritte der Beweisfithrung lang-
samer und ausfithrlicher zu behandeln.

ITI. Ausarbeitung eines Schemas zur Diskussion
des Sachverhaltes.

Da die Sachlage sich auf den ersten Blick recht kompliziert ausnimmt
oder doch die wesentlichen Punkte nicht iibersichtlich genug hervor-
treten 1aBt, wird es angezeigt sein, ein Schema der Inmnervationsverhdlt-
nisse herauszuarbeiten und der weiteren Besprechung zugrunde zu legen.
Dieses Schema muB selbstredend in engster Anlehnung an die Tatsachen
entworfen werden. ,

In der Hauptsache ist dabei folgendes zu beriicksichtigen: Da es uns
nicht gelungen ist, fiir Gemeinsamkeiten der Funktionsart Gemeinsam-
keiten der morphologischen Grundlagen, die jene erkliren kénnten, aus-
findig zu machen, bleibt als Problem, das im Schema auch zum Aus-
druck kommen soll, dieses:

Wodurch ist die Koordination der peripheren Funktion bei beliebiger
und noch so verschiedenartiger anatomischer Anordnung der Ubermittlungs-
wege gewdhrleistet?

Unsere Befunde haben ja genug scharf betont, wie gleichgiiltig es
fiir die Funktion ist, ob nun dieser oder jener Nervenast Peripherie und
Zentrum verbindet; bleibt es ja doch sogar belanglos fiir die Funktion,
dal} die verschiedenen Zweige der einzelnen motorischen Nervenfasern
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an ganz verschiedenartigen Muskeln endigen. Wir haben gesehen, daB,
wie auch immer die Neurotisation erfolgen mag, wenn sie nur iiberhaupt
ausgiebig ist, stets koordinierte, und zwar in ganz bestimmter Weise
koordinierte Funktion an der Peripherie geleistet wird. Wir haben also
am Anfang des motorischen Geschehens die zentrale Koordination, wir
haben am Ende die ihr streng zugeordnete periphere Koordination;
zwischen beiden aber die Leitungswege in beliebiger Unordnung. Und
trotzdem stets periphere Ausfiihrung der zentralen Weisung entsprechend,
Anfangs- und Endglied gleich, mogen sie nun auf diese oder jene Art ver-
bunden sein.

Wenn wir nun unser Schema diesem Sachverhalt anpassen wollen,
so werden wir statt jeglicher Abstraktion gerade einen ganz speziellen
Einzelfall mit einer bestimmten, aber ganz beliebigen Art der Nerven-
verbindungen Peripherie—Zentrum darzustellen haben und daran wird
zu erkldren sein, wieso auch gerade in diesem Falle, wie in jedem anderen,
von Anfang an die zentrale Koordination der Peripherie richtig iiber-
mittelt werden kann.

Das Schema wird weiter zu beriicksichtigen haben, daB eine geringe
Anzahl von Abgangswegen durch mannigfache Aufzweigung unterwegs
zu einer weit grofieren Menge von Endstationen fithrt, daB jedes der be-
treffenden zentralen Elemente mit mehreren Endorganen verbunden ist,
daB also auch jedes Endorgan mit jedem anderen Endorgan zentrale
Elemente gemeinsam haben kann. Wir imitieren einfach durch unsere
Willkiir das Spiel des Zufalls, das bei der wirklichen Herstellung der
Bahnen vorwiegend waltet.

Nur was die guantitativen Verhiltnisse der Nervenversorgung an-
langt, soll an Stelle einer willkiirlichen Annahme der Durchschnitt aus
den tatsichlichen Befunden wenigstens annihernd wiedergegeben wer-
den. Diesen Punkt wollen wir als ersten betrachten.

Es sei # die normale Zahl der motorischen Vorderhornzellen fiir eine
Extremitit, von ihnen gehen » efferente Fasern zur Peripherie und
bilden dort normalerweise mindestens #» Endapparate aus. Bei unseren
Versuchstieren ist nun die Peripherie auf der einen Seite im Extremi-
tatenabschnitt durch das Hinzukommen des Transplantates vergroBert,
und zwar verdoppelt. Es sind weiterhin nur # Vorderhornzellen da, von
ihnen gehen auch nur » Wurzelfasern aus, an der Peripherie finden wir
aber 2 # motorische Fasern vor.

Den algebraischen Zahlen, die im folgenden das Schema charakteri-
sieren sollen, will ich der Anschaulichkeit halber stets auch reelle Durch-
schnittswerte, die den tatsichlichen Verhiltnissen entnommen seien, in
() beigesellen. So wird z. B. die Normalzahl motorischer Elemente fiir
eine Extremitat, welche Zahl wir mit # bezeichnet hatten, nach Zih-

lungen von DETWILER (§) an der jungen Axolotllarve mit der GréBen-
ordnung 2000 einzusetzen sein.
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Bei der Operation sindg Nervenfasern durchtrennt worden, wobei
es dem Durchschnitt der untersuchten Tiere entspricht, %schétzungs-
weise mit etwa i anzunehmen. Nach der Operation sind also zunichst Z
(500) Endapparate denerviert, dagegen bleiben # (1 —%) weiterhin in-

takt (r500). Fiir regenerative Neurotisation stehen nur die % (300) Faser-

stiimpfe zur Verfiigung.

Halten wir dem gegeniiber, welche peripheren Gebiete zu versorgen
sind und auch tatsichlich versorgt werden: Da sind einmal die zu den

%durchtrennten Fasern zugeht')rigen% (500) Endorgane von O und dann

vor allem das ganze T mit seinen # (2000) Endorganen, welche samtlich
infolge der Amputation denerviert sind. Somit ist insgesamt eine Peri-

pherie von # +; (2500) Endorganen zu neurotisieren. Da dies nur

durch die Aufspaltung Vong (500) zentralen Faserstiimpfen geschieht,

kommen im Durchschuitt auf jeden einzelnen zentralen Faserstumpf

% (f-tl) PP | (5) periphere Aste und Endorgane, also um z (4)

V4 z
mehr als im Normalzustand™.

Man ersieht unmittelbar, daB, je groBer z, je kleiner also %, d. 1. aber

der Bruchteil durchtrennter Fasern, ist, desto gréBer die durchschnitt-
liche Anzahl von Endapparaten sein wird, welche von jeder einzelnen
zentralen regenerierenden Faser zur Versorgung iibernommen werden

muBl. Wire nur -; des Plexus durchtrennt gewesen, so wiirden von jedem

zentralen Stumpf durchschnittlich 9 Aste zu 9 Endorganen abgehen
miissen, wenn wieder O und T vollstindig mit Fasern erfiillt sein sollten.

Die angefiihrten Zahlen haben natiirlich nur als Durchschnittswerte
einen Sinn; von einer Faser werden mehr Aste die Peripherie erreichen
als von einer anderen, von einzelnen werden vielleicht nur I oder 2 Aste
abgehen, von anderen dafiir wieder 10 und noch mehr. Bei der Unzahl
und dem Gewirr von Nervenfasern ist es ausgeschlossen, das Problem
anders als statistisch zu behandeln.

Die Anzahl Muskeln, die die freie Extremitit enthalt, sei » (fiir unser
Objekt vielleicht 20). Auf ihnen liegen die #» Endapparate. Im Durch-

schnitt kommen auf jeden Muskel 7% Fasern und Endorgane; allerdings

* Hier ist bloB die Zahl der Faseriste, welche wirklich bis zur Peripherie
haben vordringen koénnen, eingesetzt; diese Zahl ist natiirlich bedeutend
kleiner, als die der itberhaupt vorhandenen Spaltiste, denn viele von diesen
bleiben am Wege stecken, ehe sie ein Endorgan erreicht haben.
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sind im einzelnen die Betrige fiir die verschiedenen Muskeln auBer-
ordentlich verschieden.

Im weiteren legen wir dem Schema die Annahme eines speziellen
Falles zugrunde, daB die Durchtrennungsstelle der Fasern sich distal-
wdrts von der Plexusbildung befinde. Im Plexus treten ja die Fasern
mehrerer Segmente untereinander zu den endgiiltigen morphologischen
Verbianden zusammen, in denen sie den einzelnen Endgebieten zugefiihrt
werden. Wir haben also distal von der Plexusbildung bloB noch Nerven-
bahnen vor uns, von deren jeder wir aussagen konnen, daf3 sie nur zu
einer bestimmt umschriebenen Teilgruppe der Gesamtmuskulatur fiihrt
und zu welcher. Im Nervenquerschnitt distalwirts vom Plexus finden
wir demnach eine feste Topographie vor, welche der Topographie der
zu innervierenden Muskelgebiete streng zugeordnet ist (STOFFEL).

Wihrend die Durchtrennung eines Nervenstammes proximal von
der Plexusbildung moglicherweise Nervenfasern zu fast allen Muskeln der
Extremitat trifft, werden durch eine Unterbrechung disfal vom Plexus
die Zuleitungswege zu abgegrenzten Teilgruppen von Muskeln abge-
schnitten. Da nun die Untersuchungen lehrten, daB auch distal vom
Plexus durchtrennte Nervenstimmchen, also auch solche, die nur zu
einerlei Funktionsendgebieten gefiihrt hatten, die véllige Neurotisation
des Transplantates zu leisten imstande sind, und da gerade in solchen
Fallen, wo die simtlichen Muskeln des Transplantates von einem Nerven-
stimmchen her neurotisiert werden, das frither nur etwa zu Kniebeugern
gefithrt hatte, der Kern des Problems am deutlichsten hervorsticht, so
wollen wir einen solchen Fall denn auch als besonders instruktiv in

unserem Schema festhalten. Durch die Unterbrechung der % Nerven-

fasern distal vom Plexus werden demnach im Durchschnitt %” (: g . ;ﬁ)

(5) Muskeln des O mehr oder weniger vollstindig auler Betrieb gesetzt,
wihrend der Rest von m——%ﬂ (z5) Muskeln intakt bleibt.

Die 7 (20) Muskeln des O seien mit den Buchstaben 4o, Bo, Co, Do,
Eo, Fo, Goy Ho, I, Ko, Lo, Mo, No, O0, Po, Qo, Ro, So, T, Uo bezeichnet;
die des T entsprechend mit 4, B:, Ct, ... Us. Von den Muskeln des O

sind ’g (5) denerviert, es seien dies: Qo, Ro, So, To, Uo; die Verbindungen
zu A, bis P, sind intakt geblieben.

Von den Nervenfasern, die vordem zu Qo bis U, gefiihrt hatten, wird
im RegenerationsprozeB nun auBer dem alten Versorgungsgebiet eben
dieser Fasern noch das neu hinzu gekommene in 7T, das ist 4: bis U, mit
Fasern beschickt und mit dem ZNS verbunden. Da gerade dies der
springende Punkt des Problems ist, wird erhthte Anschaulichkeit notig

und wir wollen zur graphischen Darstellung des Schemas iibergehen
(Abb. g).
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Die Fasermassen, die vor der Durchtrennung zu Qo bis U hingeleitet
hatten und deren zentrale Faserstimpfe den Ausgang der Nerven-
regeneration bildeten, sollen als (go), (o) usw. bezeichnet sein; die
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Klammer deutet an, daB sie
nur ehedem, doch nicht mehr
jetzt, zu dem Muskel gezogen
waren, dessen Buchstaben-
symbol ihnen beigegeben ist.
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Abb. 9. Schema der Neurotisation des Transplantates. Erlduterung im Text,
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gestellt; ebensoist jeder Muskel (Qo, Ry, . . . ) der Reprisentant simtlicher
aufihm liegender Endapparate. Mit einem Wort, das graphische Schema

verkleinert die wirklichen Zahlenverhiltnisse im MaBstab %n (1 : 100).
SinngemiB sind auch die insgesamt Z’—I- n (2500) peripheren Aste nur

durch den angemessen verkleinerten Betrag reprasentiert. Wollten wir den
Durchschnitt bei gleichmiBiger Verteilung zur Darstellung bringen, so
miiite jeder Repriasentant der zentralen Faserstiimpfe sich, wie oben abge-
leitet, in T + z (5) Aste teilen. Um nun aber die das wirkliche Verhalten
kennzeichnende Mannigfaltigkeit und Zufilligkeit in der peripheren Ver-
teilung der neugebildeten Aste zum Ausdruck zu bringen, weicht das
Schema von dem errechneten Durchschnittsma8 nach beiden Seiten hin
schwankend ab, so daB der eine zentrale Stamm mehr, der andere dafiir
um ebensoviel weniger Peripherie iibernimmt.

In der graphischen Darstellung muBten wir die Reduktion der wirk-

. " . wm I
lichen Zahlenverhiltnisse auf - (Fo) vornehmen, wenn anders der

Zweck des Schemas, uns des Arbeitens mit der uniibersichtlichen und
verwirrenden Mannigfaltigkeit der wirklichen Verhiltnisse zu iiberheben,
erreicht sein sollte. Wenn wir uns nun aber ein zweites Schema iber
das erste dariibergelegt denken, dem ersten analog, nur mit etwas
andersartiger Verteilung der peripheren Faseriste, itber dieses dann ein
drittes mit wieder anderer Weise der Faserverbindungen, dann ein

viertes usw., bis wir % (x00) Schemata iibereinandergetiirmt haben,
dann erst gewinnen wir ein typisches Abbild der wirklichen Verhalt-
nisse. Jedes einzelne enthilt ? (5) zentrale Faserstiimpfe, alle zusammen

mithin - = - (500) —dies aber ist, wie wir wissen, die Gesamtzahl

durchtrennt gewesener Fasern.

Die Uberlegung von soeben soll uns folgende Erleichterung ver-
schaffen: Durch sie wird es zuléssig, in unserer graphischen Darstellung
nicht mehr bloB einen statistischen Reprisentanten der Gesamtinner-

. . . mw . ) . . :
vation in Verkleinerung 5 2 erblicken, sondern wir dirfen sie als
Wiedergabe der ganz speziellen Anordnung der einzelnen Faserverbin-

dungen in irgendeiner beliebigen der 7’:‘ Schichten ansehen. (¢o), (o), . . .

sind dann nicht mehr Inbegriff von je 1% Faserstimpfen, sondern sie

sind jeder nur ein esnziger Faserstumpf, und die Aste, in die sie sich spal-
ten, sind einzelne Faseriste und die Qo, Ko, So, . . . sind einzelne End-
organe auf den Muskeln, deren Namen sie als Symbole tragen. Unser
Vorgehen gleicht dem des Geometers, der ein riumliches Problem in
der Ebene behandelt; dem des Anatomen, der den Querschnitt zur Er-
lauterung der rdumlichen Form wihlt.
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Jetzt ist das Schema gebrauchsfihig. An ihm allein sollen alle wei-
teren Erérterungen vorgenommen werden. Warum auf seine Grund-
legung in solcher Ausfithrlichkeit eingegangen werden muBte, das wird
im Verlauf der Diskussion klar werden.

IV. Behandlung des Problems am Schema.

So hat sich nun denn aus unseren Kenntnissen und Erfahrungen,
die wir an einer Anzahl Einzelfille sammeln konnten, ein Bild heraus-
kristallisiert, welches in iibersichtlicher Form die Art der Reinnervation
der denervierten Peripherie in O und in dem neu hinzugekommenen T
uns vor Augen zu fithren imstande ist. Wenn auch in der graphischen
Darstellung nur eine ,,Schicht“ herausgegriffen ist, so wissen wir doch
nach den vorangegangenen iiberschligigen Berechnungen und Er-
orterungen, daBl alle dbrigen Schichten prinzipiell gleichartiges Aus-
sehen haben miissen, daB also unser Schema ein treues Abbild der wirk-
lichen Verhiltnisse liefert. Die Mannigfaltigkeit der Verbindungen
zwischen peripherem Organ und Zentrum, auf die es besonders ankommt,
ist auch geniigend zum Ausdruck gebracht.

Eins muB} man sich im folgenden immer vor Augen halten: Der ein-
zelne zentrale Faserstumpf, der im Regenerationsprozey mehrere periphere
Aste aus sich hat hervorgehen lassen, kommt von einer einzigen Vorderhorn-
zelle her; da wir uns doch die EinfluBnahme des Zentralorganes auf die
Peripherie klar machen wollen, so wird es gut tun, auch in der Bespre-
chung nicht den zentralen Faserstumpf, sondern die Ganglienzelle, von
der er herkommt, in den Vordergrund zu stellen. Bisher wurde das nur
darum vermieden, weil sich sonst leicht von vornherein ein MiBver-
standnis hitte einschleichen kénnen; zunichst muBte sich ja erst die
richtige Vorstellung von der Sachlage festwurzeln, deren Kern daiin
erblickt werden muB, daB die Awufzweigung der vegenerierenden Fasern
erst drauBen am Wege zur Peripherie vor sich geht, fern, vom Korper
der Ganglienzelle — um das ganze Stiick Linge von ihr getrennt, das
zwischen Verletzungsstelle und Riickenmark dazwischenliegt und inner-
halb dessen der zentrale Stumpf auch weiterhin einfach, ungespalten
und einheitlich verblieben ist. Halten wir uns diese Verhiltnisse stets
vor Augen, so wird nunmehr eine miBverstindliche Auffassung nicht
mehr zu befiirchten sein und wir kénnen statt des zentralen Faserstumpfes
seine Ursprungszelle in die Betrachtung einfithren: Die vielen peripheren
Aste, die aus einem regenerierenden zentralen Faserstumpf hervorsprossen,
sie alle gehéren zu der einen Ganglienzelle, aus der der ihnen allen ge-
meinsame Stumpf wegleitet.

Sehen wir nun za, mit was allem so eine Ganglienzelle des Regenera-
tionsgebietes verbunden ist, eine Ganglienzelle, die, wie sich gezeigt hat,
selbst weder sich vergroBert, noch sich oder die Zahl ihrer Auslaufer
vermehrt hat: Merkwiirdig genug, an jeder fast hingt ein Stamm, dessen
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Aste zu den verschiedenartigsten Endorganen fithren. Unter den letz-
teren ist gar nur das eine oder andere Mal eins darunter, das auch
frither schon von derselben Faser versorgt gewesen war; und auch dieses
hingt dann wieder nicht allein, sondern mit vielen fremden Endorganen
gleichberechtigt an derselben Ganglienzelle. Eine Faser, die auch ihr
altes Endgebiet wieder innerviert, ist zum Beispiel (¢o); nun aber, wohl
geht es von ihr wieder zum Muskel Qo, aber nicht mehr blof zu ihm wie
ehedem, sondern mit anderen Asten noch zu anderen, funktionell ganz
verschiedenen Muskeln, zu Ro, So, To, Us, A:. Und analoges gilt auch
fiir die Faser (#0). So hat schlieBlich jede Ganglienzelle Aste in aller-
hand Endgebieten liegen, in Endgebieten, mit denen sie zumeist vor-
her noch nie zu tun gehabt hat, und vor allem: in funktionell ganz be-
liebig verschiedenen Endgebieten zugleich. Alles dies dank dem Mangel
an jeglicher Spezifitit beim Auswachsen der regenerierenden Aste.

Aber nicht, daB es andere Muskeln sind als vordem, die nunmehr an
die Ganglienzelle angeschaltet sind, soll hervorgehoben werden; denn
wer hitte der Ganglienzelle nicht so viel Plastizitit zugetraut, daB sie
sich nicht auch in die geinderten Verhiltnisse sollte hineinzufinden wis-
sen. Vielmehr den anderen Punkt wollen wir stirker und stirker be-
tonen und immer wieder auf ihn zuriickkommen, denn in ihm steckt
das Problem: daB es viele ganz verschiedene Muskeln sind, mit welchen
die einzelne Ganglienzelle verbunden ist und, wie wir oben abgeleitet
haben, in betrichtlichem AusmaB verbunden sein muB, wenn anders
das Transplantat tiberhaupt voll innerviert ist’. Und das Transplantat
ist voll innerviert, folglich ¢s¢ die Mehrzahl der Ganglienzellen mit ver-
schiedenartigen Endorganen verbunden (um es nochmals zu sagen: es
ist ja doch nur ein Teil und gar nur ein beliebiger Teil der Ortsnerven-
fasern, welcher das gamze Transplantat in wahlloser Weise fiillt), und
folglich besteht das Problem auch wirklich.

Alles Anatomische des Problems liegt nun, wie ich meine, klar zu-
tage; wir haben Ubersicht iiber die Sachlage und suchen vergeblich,
aus dem Anatomischen allein heraus zu einer Erklirung des funktio-
nellen Phianomens der h. F. zu gelangen. Man erkennt unmittelbar, daf
die morphologische Struktur der Verbindungen Peripherie — Zentrum fiir
irgendwelche Ordnung in der Funktion nicht, aber auch in keiner Weise,

* Selbstverstandlich und sicherlich kommt es hiufig vor, daBl mehrere
Aste der gleichen Faser an dem gleschen Muskel endigen. Dieser Fall ist aber
durchaus nicht so problematisch, wie eben der ebenso unzweifelhafte, daB
die Endigungen der gleichen Faser an verschiedenen Muskeln liegen. Hier
erst tritt das Problem in seiner vollen Schirfe hervor und von hier aus hat
logischerweise denn auch die Erérterung ihren Ausgang zu nehmen. LafBt
man das auBBer acht, so gelingt es ohne besondere Miihe, iiber den Kernpunkt
des Problems hinweg zu jonglieren. DETWILER (6) hat das in seiner Behand-
lung des Phinomens der h. F. iibersehen. Vgl. diesbeziiglich meine Ent-
gegnung (1I1) an DETWILER, S. 250.
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verantwortlich gemacht werden kann. Gleichartigkeiten kénnen ander-
seits aber nur durch Gleichartigkeiten erklart werden; und sehen wir
mit Gleichartigkeiten in einem Belange Ungleichartigkeiten, ja beliebige
Mannigfaltigkeit und Variation in anderem Belange verbunden einher-
gehen, so notigt uns primitivste Logik zur Feststellung, daf3 die Ver-
hiltnisse, deren mannigfachste Verinderung an der Gleichartigkeit jenes
anderen mit ihnen verketteten Geschehens nichts dndert, mit der Ge-
setzmiBigkeit des letzteren Geschehens eben in gar keinem Zusammen-
hang stehen. So auch sehen wir aber geordnete Funktion von Zentrum
und Peripherie einerseits und wngeordnete Ubermittelung anderseits
einander gegeniiberstehen. Sollte die periphere Funktion etwa ebenso
verwirrt sein wie die Bahnen, iiber die sie ins Werk gesetzt wird? Wir
wissen, dafB3 sie es nicht ist. Wir finden an der Peripherie stets ganz
regelrecht koordinierte Funktion, dem Prinzip der h. F. gemaB3, obwohl
die Nervenfaserverbindungen, welche diese Funktion von zentral her
vermitteln, in beliebiger Anordnung, oder was dasselbe ist, Unordnung
angetroffen werden. Was ist zwingender als der SchluB, daB die Anord-
nung der nervosen Verbindungen, also die topographisch-anatomische
Struktur selbst nicht an der Herstellung der peripheren Ordnung be-
teiligt sein kann! So im Falle uaseres Versuches, in dem die Erscheinung
der h. F. offenbar wird. Man wird es sich kaum einfallen lassen anzu-
nehmen, daB das Nervensystem sich fiir die Innervation des Trans-
plantates einen wesentlich neuartigen Mechanismus ersonnen hitte, dem-
zufolge in dem besonderen Fall zwar die Funktion von der Struktur
ihrer Ubermittler unabhingig wire, der aber auch gerade nur fiir diesen
Fall am Werke wire, wiahrend vielleicht fiir die normale Funktion und
ihre Koordination weiterhin die feste Bindung an eine geometrisch ge-
ordnete Unterlage anzunehmen wire. Ich denke, es kann keinem Zweifel
unterliegen, daf3 die periphere Koordination, wenn wir sie in dem einen
Falle ganz unabhingig von geordneter Verteilung der Zufuhrbahnen fin-
den, es auch in allen iibrigen Fillen und normalerweise sein wird. Wir
konnen also ruhig allgemein sagen, daB die regelvecht koovdinierte Aus-
fithrung der zentral bedingten Bewegungskoordination nicht dem Mecha-
nismus einer bestimmiten Anordnung des Zuleitungssystems zu danken ist.
Nun fragt es sich also, wem sonst?

Haben sich Besonderheiten der strukiurellen (anatomischen) Grund-
lagen nicht ausfindig machen lassen, die zu einer Erklarung der stereo-
typen Ordnung in der peripheren Funktion hitten herhalten konnen,
so miissen wir uns.eben dem Problem von der dynamischen (physiolo-
gischen) Seite her zu nihern versuchen. Es heiBit also nunmehr Aus-
schau halten nach einem Mechanismus der Funktionsibermittlung, der
Ordnung in der Ausfithrung gewdhrleistet, ohme von den Zufdlligheiten der
Ubermittlungswege abhingig zu sein. Wir brauchen nicht blind herum-
zutasten, um auf die Losung zu stoBen; ich sagte ja schon eingangs,
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die Verhiltnisse, unter denen unser Phinomen der h. F. aufgetreten ist,
liegen so tiberaus giinstig, daB wir durch ihre folgerichtige Auswertung
allein schon sicher zum Ziele gefithrt werden.

Der Erorterung sei ein bestimmter Reflex zugrunde gelegt. Da die
Buchstaben, die wir den einzelnen Muskeln beigelegt haben, beliebige
Bezeichnungen sind, kénnen wir auch den Reflex, den wir als Beispiel
einzufithren wiinschen, aus ihnen beliebig zusammenstellen. Er heiBe:
Aa Ee Nn Qg Ss. Dieses sei sein Name, ebenso wie wir ein andermal
von ,,flexion-reflex“ oder ,,extensor-thrust’‘ sprechen; nur daBl in un-
serem Namen auch schon die genaue Angabe enthalten ist, welche Mus-
keln und in welcher Stirke sie jeder in dem Reflex in Tatigkeit treten.
Die GroBbuchstaben sind die Namen der Muskeln und die Kleinbuch-
staben seien der Ausdruck der Aktionsintensitit, die dem betreffenden
Muskel gerade zukommt. Einfachheitshalber wollen wir dabei alle ge-
nannten fiinf Muskeln sich kontrahieren lassen, alle iibrigen 15 Muskeln
dagegen als ruhig verharrend annehmen. Von Hemmung der Antago-
nisten sei zunichst gar nicht die Rede, um die Besprechung nicht zu
komplizieren; es wird auf die Hemmung weiter unten noch im beson-
deren eingegangen werden. Im Schema (S. 28) sind die an diesem
Reflex zu beteiligenden Muskeln durch einen Kreisring hervorgehoben.

Wir brauchen nicht nachzuspiiren, wie Aa Ee Nu Qq Ss aufgebaut
und zusammengestellt wurde, welche sensiblen oder auch kortikalen
Erregungen zusammenstrémen muBten, welcher physiologische Zustand
des ZNS gegeben war, damit gerade dieser Reflex zustande kam. Wir
stehen ja vor einem motorischen Problem (siehe weiter unten) und fiir
uns gilt der Reflex als fertige Ware; uns hat hier nicht ihr Werdegang
vom Rohprodukt zum versandbereiten Gegenstand zu kiimmern, son-
dern einzig und allein der Transport des Fertigen. Kurz, wir haben nur
mit dem nervosen Geschehen zu tun, das sich auf den ,,letzten gemein-
samen Strecken“ SHERRINGTONs abspielt. Die Ganglienzellmasse der
Vorderhorner ist fiir uns der Bahnhof, von dem aus der fertige Reflex
abgeschickt wird.

Wie geht nun nach der herrschenden Meinung der Transport vor sich?
Man sagt: Die Vorderhornzellen sind jede mit einer (oder mit wenigen
benachbarten) Muskelfasern verbunden ; die Vorderhornzelle braucht nur
in Erregung zu geraten, so teilt sich dieser Zustand iiber ihr Axon hin
auch schon dem Muskelelement mit und dieses tritt in Funktion, muf
in Funktion treten (falls es nur iiberhaupt funktionell erregbar ist!). So
hat jeder Muskel seine Zellgruppe in den Vorderhérnern, mit ihr ist er
{(Element fiir Element mit Zelle fiir Zelle) verbunden, von ihr bezieht er
seine Erregungen.

Es hitte, um im Bilde unseres Schemas zu sprechen, der Muskel 4
seine Ganglienzellgruppe (), der Muskel B seine (b), C seine {c) usw.,

Ergebnisse der Biologie III. 3




34 PAUL WEIs; :

welche Ganglienzellgruppen dem betreffenden Muskel dadurch zuge-
ordnet wiren, dafl sie allein mit ¢4m verbunden sind, allein shm Er-
regungen zuschicken. Wenn nun ein Bewegungsimpuls mit koordinierter
Muskeltatigkeit, also etwa unser Aa Ee¢ Nu Qg Ss, an der Peripherie
in der gleichen Koordination ausgefithrt wird, wie sie zentral beab-
sichtigt war, so lige dem (immer: nach der herrschenden Auffassung!)
der folgende Mechanismus zugrunde: Es werden nur gerade die Ganglien-
zellgruppen (a), (¢), (#), (), (s), die mit den Muskeln, die in Tatigkeit
treten sollen, verbunden sind, in Erregung versetzt, wodurch schon auch
die periphere Verteilung der Koordination entsprechend geregelt er-
scheint; strittig ist dabei nur die Frage der Abstufung der Intensitit
des In-Tatigkeit-Tretens, ob nimlich die Regelung des Kontraktions-
grades dadurch erfolgt, daB die einzelnen Zellen in verschiedener Stirke
erregt werden, oder aber dadurch, daB eine verschieden grofe Anzahl von
Zellen jeder Gruppe in Erregungszustand versetzt wird. Die Zellgruppen
und Fasern jener Muskeln aber, welche der zentralen Koordination ge-
miB am Reflex nicht beteiligt sind, bleiben in unverindertem Zustand,
weil ihnen keine Erregung gesandt wird.

Jetzt nehmen wir wieder unser Schema (Abb. g) vor und machen
einmal daran das Geschehen nach, genau so, wie es die herrschende Auf-
fassung verlangt. Wir wollen nachsehen, was im Falle unseres Bei-
spieles geschehen muB3, wenn wir die eben skizzierte Anschauung vom
Mechanismus der Koordinationsiibertragung annehmen. Wir lassen also
demnach zunichst, dem Reflex da Ee Nn (07} Ss gemiB, wirklich nur
die Ganglienzellgruppen (4d), (€5), (o), (g0) und (So) in Erregung ver-
setzt werden und lassen sie diese Erregung auf ihre Ausliufer nach peri-
pheriewarts weitergeben. Was geschieht?

(@) ist mit Ao verbunden, 4, tritt in Funktion. — (o) ist mit Eo
verbunden, E, tiitt in Funktion. — (%) ist mit N, verbunden, No tritt
in Funktion. — Bis daher klappt alles ganz schén. Aber jetzt bei (¢0)!
Jede Ganglienzelle (¢0) ist mit etwa sechserlei Muskeln in Verbindung,
darunter allerdings auch mit Qo, und (o soll doch in Tatigkeit gesetzt
werden. Die (¢0) sind also in Erregung, die Erregung geht auf die zen-
tralen Stiimpfe iiber, zur Peripherie hinaus, und nun — welch heillose
Konfusion! — auf die Aste und unaufhaltsam hin zu Qo und R, und S,
und T und U, und 4¢. Freilich: Qo, So, 4: sollen ja auch erregt werden,
aber doch nicht die iibrigen! Ro, To, U, was haben sie in einem
Reflex Aa Ee Nn Qg Ss zu suchen? Und von da ab geht es in dhnlichem
Durcheinander weiter. (7o) ist unerregt, E¢ kann also nicht ansprechen
(wahrend E, in Funktion ist). (So) ist in Erregung versetzt und alle an
ihm hingenden Muskeln, F:, Gi, Hy, Ii, kontrahieren sich, alle mit der
Stirke s und lauter Muskeln, welche wieder mit dem Reflex Aa Ee NnQq Ss
nicht das mindeste zu tun haben. Dafiir fehlt dem Transplantat
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wieder die Funktion seiner Muskeln N¢, Q; und S:, welche mit den Gan-
glienzellen (%5)) und (#s) verbunden sind, welche letztere beide unerregt
bleiben.

Stellen wir also nun dem zentral beabsichtigten Aa Ee Nn Qg Ss
gegeniiber, was peripher ausgefithrt wird, so gibt die Ortsextremitit:
Aa Ee Nu Qq Rq Sq Tq Ug,

und das Transplantat:

Ag Fs Gs Hs Is/

Worte kénnen nicht deutlicher sprechen: Nicht nur, da8 von einer
Homologie der Funktion von O und T keine Spur zu merken ist, es kommt
tiberhaupt keine geovdnete Funktion zustande. Was die Peripherie dabei
treibt, ist etwas ganz anderes als das, was der zentralen Koordination
entsprechen wiirde. Und das schon bei Betrachtung der einen Schicht,
die wir in unserem Schema vor uns haben; denke man sich noch die iib-
rigen Schichten alle hinzu und es wird einem vor der fiirchterlichen
Verwirrung schwindeln; was an peripherer Funktion dann resultierte,
ware natiirlich nichts anderes als koordinationsloser Krampf.

Mag nun auch die Darstellung im vorigen recht drastisch erscheinen,
es wire doch in Wirklichkeit um die Funktion nach der Reinnervation
um kein Haar besser bestellt, wenn der bisher angenommene Mechanismus
der Koordinationsiibertragung der wirkliche ware. Um diese Aussage
nicht in so apodiktischer Form stehen lassen zu miissen, sei ihr gleich
jetzt die Besprechung der méglichen Einwinde und Zweifel angeschlossen.

Zuerst alle unter dem Schlagworte des ,,Umlernens'’ vorgebrachten
oder vorzubringenden Einwiirfe:

Man konnte ja aufs erste vermuten, daB irgendwelche zentrale Um-
stellung neue Ordnung zu vermitteln verméchte. Aber wenn wir naher
zusehen, miissen wir erkennen, daB es die Sachlage gar nicht dndern
wiirde, wenn die iibergeordneten Zentren etwa unter dem EinfluB sen-
sibler, besonders propriozeptiver Kenntnisnahme von der peripheren
Unordnung lernen wiirden, die Erregung auf andere Vorderhornzellen
zu leiten als frither, also im Reflex A4a Ee Nu Qg Ss nicht mehr auf (so),
damit nicht die unbeteiligten F:, Gt, Hi, I: in Tatigkeit triten, dafiir
aber auf (7o), damit E: auf (f), damit Nt, auf (#,), damit Q¢ und S:
in Funktion trete. Ein solches Umlernen wire nach unseren heutigen
Kenntnissen fiir die herrschende Anschauung gewiB3 vorstellbar®, nur

* Unvorstellbar bliebe allerdings auch dann, erstens zu welchem Zweck
denn das ZNS fiir ein — seiner anatomischen Stellung nach — zu kérper-
dienlichen Leistungen in keiner Weise verwendbares (vgl. S. 9), frei in die
Luft schauendes Transplantat die schéne Bewegungsinnervation erlernen
sollte, zweitens, auf welche Weise die Kopplung mit den rdumlich ganz ab-
liegenden ,,Zentren* der gleichnamigen Muskeln der Ortsextremitit in der

strengen Form, wie sie das Phinomen der h. F. fordert, geschafft zu werden
verméchte.

3*
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hiilfe es nichts; die periphere Funktion wiirde dadurch nur noch ver-
wirrter: denn wohl wiirden jetzt auch im Transplantat die fiir den Re-
flex bestimmten Muskeln 4, E, NV, Q und S in Aktion gesetzt, aber was
an Muskeln nicht alles mit ihnen zugleich! Von (7o) her B, Ci Ds;
von (o) her Ki Li, M:, O Pi; von (#o) her R:, T, Ut; so vollfithrte
dann das Transplantat schlieBlich:
Aq Be Ce De Ee Kn Ln Mn Nn On PnQq Rq Sq Tq Ug;
und die Unordnung in der Ortsextremitdt bliebe auBerdem bestehen.

Von dieser Seite ist also keine Ensicht zu erhoffen. Ein anderer
Gedanke verdient noch Beachtung: Namlich ob nicht vielleicht die ein-
zelne Ganglienzelle Mittel besiBe, vermége deren sie bestimmen kénnte,
ob die Erregung zu diesem oder jenem der mehreren von ihr innervierten
Endorgane weitergehen solle. Jede Vorderhornzelle des Regenerations-
gebietes miite dann die Fahigkeit haben, ihre verschiedenen Endorgane
einzeln zu beherrschen und nach Bedarf etnzeln und unabhingig von-
einander in Funktion zu setzen. Wir wollen als Beispiel etwa die Gan-
glienzelle (¢o) vornehmen. Es ist klar, daBl wenn sie die Moglichkeit hat,
die Erregung bloB8 an Qo, So und A: weiterzuleiten, dagegen die Zu-
leitung zu R, T, und U, zu sperren, wir dann einer Losung unseres
Problems ndher gekommen sind. Eins bliebe zwar ungeklirt: wieso
Qo, So und 4: jeder seinen Erregungszustand in der fiir gerade ihn be-
stimmten, also von den anderen abweichenden Infensitdt soll zugefithrt
erhalten. Doch kommen wir gar nicht bis zum Nachdenken iiber diesen
letzteren Punkt, denn schon die Grundannahme erweist sich wieder als
unméglich und haltlos.

Bedenken wir doch nur, daB nicht nur die Ganglienzelle selbst, son-
dern auch die von ihr abgehende Wurzelfaser nach der Reinnervation
weiterhin einfach und esnheitlich geblieben ist, daB an dem Stiick Lei-
tungsstrecke zwischen Zellkérper und Verletzungsstelle, auch nachdem
peripher bereits mehrere Aste abgegeben und mehrere Endorgane ein-
geschaltet sind, keine merkliche Veranderung, weder Vergréferung noch
Vermehrung, vor sich gegangen ist; ist ja doch zwischen Ganglienzelle
und Verzweigungsstelle alles genau so geblieben wie es vordem, als die
Faser nur zu einem einzigen Endorgan fithrte, gewesen war. Da doch
offenbar normalerweise der Querschnitt der einzelnen Faser alles, was
an Erregung von der Ganglienzelle abgegeben wird, einheitlich weiter-
leitet, ist nicht einzusehen, woher nun plétzlich eine sechsfache Diffe-
renzierung innerhalb des Querschnittes hergeschafft werden sollte, ohne
daB eine raumliche Vermehrung oder doch zumindest Sonderung ver-
merkt wiirde.

Machen wir uns das im Bilde klar! (Abb. 10.)

Die periphere Vermehrung erfolgt durch fortgesetzte Dichotomie,
wie in der Abbildung angedeutet. Die Ganglienzelle (¢o) miiite nun einer
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Erregung, die fiir Endorgan S bestimmt ist, iiber die weite Entfernung
bis zu den Verzweigungen hin befehlen kénnen: ,,Bei Punkt 1 nach rechts
flieBen! Bei 2’ nach links! Bei 3’ nach links! So kidme die Erregung
dann allerdings nur zu S. Soll auf gleiche Art der auf die Ganglien-
zelle (g,) zur Beférderung entfallende Anteil des Reflexes Aa Ee NnQq Ss,
also Qg, Ss und Aa richtig dirigiert werden, so muBl die Erregung bei
Abzweigung 1 und 2’ auf beide Aste der Dichotomie iibergeleitet werden,
bei 3' muB das Ubergehen auf den Ast zu R verhindert werden, bei
2" und 3"’ darf die Weiterleitung nur jeweils auf den linken Ast erfolgen.
Wie die Ganglienzelle eine solche Wirkung auf die Entfernung hin ohne
Awusbildung neuer Verbindungsstrukiuren zu jedem

einzelnen neuen Ast — und solche neue Verbin- o

dungen wiirden eine Versechsfachung der von der
Ganglienzelle abgehenden Wege bedeuten — durch
ein bloBes Kommando soll entfalten kénnen, da-
fiir wird sich kaum ein vorstellbarer Mechanis-
mus ausfindig machen lassen. Man wird ver-
geblich suchen, solange man nicht den wesent-
lichen Punkt aus dem Auge verliert: dal die
Ganglienzelle bis zur Abzweigung I nur einen ein-
zigen Weg zur Verfiigung hat, von I zu 2’ wieder
nur etnen, usw. Ja und selbst wenn man sich schon
die Sache im Sinne einer Fernwirkungsfahigkeit
zurecht gelegt hitte, so wire damit das Problem
noch immer nicht gelést; denn was hiilfe es, dafl
die Ganglienzelle gesondert iiber die einzelnen an
sie angeschalteten Endorgane verfiigen konnte,
wenn sie nicht auch von den iibergeordneten
Elementen her die Erregungsanteile fiir die ver-
schiedenen Endorgane gesondert zu empfangen
imstande wire; nicht-aus eigenem gibt ja die So
Vorderhornzeﬂe die Erregung aus, sondern als Abb. I°c-1e:7esrl?:;f;:sr Faser g0
letzter Ausfithrender eines von ,,Vorgesetzten ’
ausgearbeiteten Befehles. Demnach miiite schon das vorgeschaltete
Element die Vorderhornzelle instruieren kénnen, wie sie iiber ihre Aste
zu verfiigen hatte ; die Vorderhornzelle miiite die Instruktion ,,verstehen‘
konnen, sie gesondert nach Anteilen aufnehmen, in sich nicht vermengen,
und dann erst, wie gesagt, auf die Entfernung hin ihren Endorganen
kommandieren kénnen.

Ich halte es fiir {iberfliissig, solchen paradoxen Vorstellungen noch
weiter Raum zu geben. SchiieBlich vermégen die wenigen Sitze
oben, in denen so unglaubliche Fihigkeiten und Leistungen von der
,Intelligenz*‘ einer einzelnen Ganglienzelle verlangt werden muBten,
hinlinglich klar zu machen, daB es einen Funktionsmechanismus vor-
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stellbarer Art nicht geben kann, der solchen Forderungen gerecht zu
werden verméchte. Wenn trotzdem jemand lieber den festen Boden
bekannter Tatsachen, widerspruchsloser Schliisse und klarer Vorstel-
lungen verlassen und sich mit der Begriindung: ,,Es kénnte immerhin
sein, daB irgendwie . . . in das Luftgebiet phantastischer Spekulation
begeben will, so wiirde er sich auch durch eine weiter ins einzelne gehende
Eroérterung nicht iiberzeugen lassen von der Unméglichkeit jener ab-
strusen Auffassung, einer Auffassung, die iiber die Anerkennung einer
allmichtigen Intelligenz jeder einzelnen, Ganglienzelle noch hinausgehen
wiirde; auch die Intelligenz kann nimlich nur mit den Mitteln arbeiten,
die ihr zur Verfiigung stehen, von der Ganglienzelle aber wiirde man ver-
langen, daB sie sich weltfremde Mechanismen ersinnt und sie dann be-
nutzt, und das gerade fiir die dem Organismus héchst unwichtige, wenn
schon nicht hinderliche Funktion eines in der Luft sinnlos herumfuch-
telnden Transplantates. Es ist angezeigt, iiber diesen Punkt die Dis-.
kussion zu schlieBen.

Wir wollen aus der Sackgasse, in die wir uns verirrt haben, wieder
heraus in klarere Gedankenginge. Der Widerspruch zwischen neuer
Beobachtung und alter Anschauung hatte dort begonnen, wo einerseits
die Beobachtung geordnete Funktion lehrte, anderseits gemiB der ein-
fachen Anwendung gewohnter und bisher fiir ausreichend befundener
Vorstellungen von der Art der Erregungsleitung und -verteilung eine
furchtbare Konfusion an der Peripherie hitte erwartet werden miissen.
Nun, recht hat natiirlich das wirkliche Verhalten und nicht unsere Vor-
stellung. Wir miissen an unseren Vorstellungen, wenn wir sehen, daf
sie fiir einen neuartigen Fall keine Giiltigkeit mehr besitzen, wenn wir
dies auch griindlich und kritisch gepriift haben, dann eine Korrektur
anbringen, um hernach das neue und das alte Geschehen unter einem
begreifen zu kénnen. Wissenschaft ist Anpassung der Gedanken an die
Tatsachen, sagt MACH. Wollen wir uns nicht scheuen, diese Anpassung
nun vorzunehmen.

Es hat offenbar in unserer bisherigen Vorstellung von der Fortlestung
des Erregungsvorganges und von der Ausfithrung der zentralen Befehle
an der Peripherie irgend etwas nicht ganz gestimmt. Héren wir noch-
mals, welches diese Vorstellung war: Die Vorderhornzelle schickt die
Erregung fiir das am Ende ihres Ausliufers angeschaltete Endorgan zur
Peripherie und das Endorgan wird durch den ankommenden Erregungs-
prozeB, sofern es nur itberhaupt in funktionsfihigem Zustand ist, zwangs-
laufig in Tatigkeit gesetzt. Das erregbare Endorgan 8, so nahm man
an, ansprechen und in Aktion treten, wenn Erregung von der Ganglien-
zelle her zu ihm kommt.

Wie nun aber, wenn dieses ,,MuB3** doch kein so unbedingtes wire,
wenn das Endorgan also nickt auf jede beliebige zu ihm kommende ner-
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vose Erregung hin ansprechen miite? Und in der Tat, wir werden sehen,
daB diese Erwigung uns weiter bringt. Der fundamentale Schlufl aus
unseren neuen Erkenntnissen, der fiir alle weitere Klirung die Grund-
lage abgegeben hat und auf den alle Nerventheorien, wenn sie das
Phinomen der h. F. nicht ignorieren wollen, zuriickgreifen miissen,
sei hier gezogen:

Wenn eine und dieselbe Ganglienzelle mehrere Orvgane gleichzeitig mit
Erregung zu versorgen hat, wenn thr aber, und sei es auch nur ein Stiick
weit, blof ein einziger, fir alle Endorgane gemeinsamer Weg zur Ver-
fiigung steht, und wenn dann dennoch die einzelnen Endovgane gesondert,
unabhdngig vonetnander und jedes gerade, wenn es thm zukommt, anzu-
sprechen vermogen, wie es uns ja das Phdinomen der h. F. eindeutig ge-
lehrt hat, dann miissen wir logischerweise annehmen, daf3 die Peripherie
selbst so komstitusert ist, daf} davin trgendwie eine Kontrolle thres ko-
ordinationsgemifen In-Funktion-Tretens begriindet liegt.

Mit dem Augenblick, wo wir das Endorgan nicht mehr als sklavi-
schen Befolger eines jeden beliebigen zu ihm gelangenden Erregungs-
befehles vor uns sehen, erkennen wir auch schon Méglichkeiten, daB die
Ganglienzelle sich mit jedem ihrer Endorgane separat, auch ohne ge-
sonderte Verbindungen zu jedem, verstindigen konnte.

Zunichst mochte es scheinen, als ob schon bisher dem Endorgan eine
gewisse Mitentscheidungsfihigkeit iiber das ,,Ob oder nicht* seines In-
Tatigkeit-Tretens zugeschrieben worden wire, und zwar in dem Zuastze:
,,sofern es nur iiberhaupt in funktionsfihigem Zustand ist”“. Da viel-
leicht schon hierin eine Losung unseres Problems vermutet werden
konnte, wollen wir auf diesen Punkt kurz eingehen:

Man denkt natiirlich gleich an eine Erweiterung des UEXKULLschen
,»Erregungsgesetzes'’; fiir niedere Tiere mit Nervennetz sagt voN UEX-
KULL, daB die Erregung stets den erschlafften Muskeln zuflieBe. Aber
auch wenn man zu den erschlafften noch die gedeAnten Muskeln hinzu-
nimmt, kommt dem Satz zumindest bei den hoéheren Tieren keine all-
gemeine Giiltigkeit als Koordinationsprinzip zu. Man kénnte allenfalls
der negativen Seite des Satzes Stichhaltigkeit zusprechen: Muskeln, die
passiv bereits maximal verkiirzt sind, kénnen auch durch Zufuhr ner-
voser Erregung nicht zu weiterer Verkiirzung gebracht werden®. So er-
fahren wir allerdings von einer peripheren Einschrinkung der Funktion,
namlich: wann der Muskel #nicht funktionieren kann. Aber positives
iiber eine Wahlfahigkeit des Muskels den Erregungsimpulsen gegeniiber

* Es ist eine bekannte Tatsache, daB der Mensch die Faust nicht fest
schlieBen kann, wenn sich die Hand in maximaler Volarflexion befindet; es
sind dann die langen Fingerbeuger schon passiv so stark verkiirzt, daf eine
noch weitere Kontraktion nicht mehr statthaben kann.
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ist damit ebensowenig ausgesagt, wie etwa mit der Erkenntnis, daB ein
erschopfter Muskel nicht aktionsfahig ist.

Wir brauchen aber einen Mechanismus positiver W ahlfihigkeit des
Endorganes, welcher uns angeben kénnen muB, warum von zwei im
gleichen Zustand befindlichen Muskeln der eine in Funktion tritt und
der andere nicht, wenn doch beiden, da sie an eine und dieselbe Ganglien-
zelle angeschlossen sind, in gleicher Weise Erregung zuflieBt. Und in
diesem Belange kann uns keine Erklarung geniigen, die nur die Zustinde
des nicht weiter erregbaren und nicht weiter verkiirzbaren Muskels als
AusschlieBungsgrund fiir die Impulsbefolgung zuliBt. Es sei auf den
besonders klaren Fall des oben von uns beschriebenen kompensatori-
schen Reflexes hingewiesen, weil ja der kompensatorische Reflex im
allgemeinen mit seiner Impulszuleitung gerade zu den gedehnten Mus-
keln dem Uexxktirischen Schema noch am nichsten steht. Gehen wir
etwa von der Ruhestellung der Autopodien aus, in welchen Plantar-
und Dorsalflexoren gleich stark innerviert sind. Fiihre ich nun an dem
einen Autopodium, etwa von O, eine passive Flexion nach dorsal oder
plantar aus, so wird wirklich die reflektorische Erregung an diesem Auto-
podium den passiv gedehnten Muskeln zugeleitet; gleichzeitig gehen
aber die diesen Muskeln gleichnamigen im Autopodium des nicht passiv
bewegten T in Kontraktion iiber und bringen das Autopodium aus der
Ruhelage heraus in Flexion. Dies ist nun, je nachdem in welcher Rich-
tung die erstere Extremitit gebeugt wurde, eine Plantar- oder eine
Dorsalflexion. Da es also der Experimentator in der Hand hat, ohne
am Zustand der Muskeln des passiv nicht bewegten Partners etwas
zu dndern, ohne sie zu dehnen oder zu verkiirzen, zu bestimmen, ob
aus einer beliebigen Ausgangsstellung her die Agonisten oder die Ant-
agonisten in Tatigkeit treten sollen, kann es natiirlich nicht im funktio-
nellen Zustand dieser Muskeln begriindet sein, ob die einen oder die
anderen ansprechen.

Denken wir nur gleich auch wieder an die Art, wie die Impulsver-
sorgung der beteiligten beiden Muskelgruppen erfolgt: Wieviele Fasern
mogen doch daran teilhaben, die gespalten mit einem Ast zu einem
Plantar-, mit einem anderen Ast zu einem Dorsalflexor fithren ; und doch
sprechen nicht beide Muskeln an, sondern nur eben der, von dem es
das Zentrum haben will. Und gerade daraus, daB wir selbst nach Gut-
diinken beliebig bestimmen kénnen, welche von den beiden Muskel-
gruppen sich kontrahieren soll, miissen wir entnehmen, daf3.sich beide
in funktionsberettem Zustand befinden und daB es demnach nicht an
funktioneller Insuffizienz (Erschopfung, Refraktirstadium, maximale
Verkiirzung u. dgl.) gelgen sein kann, wenn die eine Muskelgruppe, ob-
wohl sie an die gleichen Ganglienzellen wie die in Tatigkeit tretende an-
geschlossen ist, in Ruhe bleibt. So sehen wir denn, daB3, wenn auch schon
die bisher herrschende Anschauung eine gewisse ausschlieBende Fahig-
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keit der Peripherie gekannt hat, diese doch nicht etwa, wie man zunichst
hitte vermuten konnen, einen Mechanismus darstellt, in welchem eine
Losung unseres Problems erblickt werden kénnte.

V. Die Lésung des Problems.

Suchen wir also weiter! Wir hatten der eben vorangegangenen Er-
orterung zuliebe aus dem Problem, wieso bei gleicher Impulszufuhr von
der gleichen Ganglienzelle her das eine Endorgan anspriche, das andere
aber nicht, die negative Seite hervorgehoben: dafl das trotz Erregungs-
zufuhr in Ruhe verbliebene Organ sich wvon der Impulsbefolgung aus-
zuschliefien vermochte. Dies geschah aber eben nur, um noch die letzte
mogliche Handhabe, welche sich im Riistzeug der bisherigen Theorie
vorfand und die aus der Ferne uns, den Losung Suchenden, Halt zu
versprechen schien, besser greifen zu kénnen. So ist denn auch der ganze
Gedankengang von einer ,,ausschlieBenden Entscheidungsfihigkeit des
Endorganes, wenn man genau zusieht, noch deutlich ein Kind der alten
Theorie, denn er ist ja mit ihrem grundsitzlichen Vorurteil von der nor-
malen Zwangsgefolgschaft des Endorganes gegeniiber jederart eintreffender
nervoser Erregung behaftet. Man will erkliren, warum Erregung nichi
immer befolgt werden mul — daB dem so ist, hat man den Tatsachen
entnommen —, und im geheimen geht man dabei doch von der fest
eingewurzelten Vorstellung aus, da auf das Zubringen von allgemein
,,Erregung’‘ das Organ eigentlich folgen sollte. Man bleibt im Prinzip
weiter bei der Grundannahme: Jegliche Erregung der Nervenfaser geht
auf das Endorgan iiber; und den Fall, daB ein Endorgan einmal nicht
antwortet, betrachtet man gewissermaBen als Ausnahme und sucht nach
einem Mechanismus, ihn zu erkliren. Bedenken wir doch aber, daB
der Ausnahmen mehr sein miiBten als der RegelmiBigkeiten! Und so
haben wir gar keinen Grund, auf der,,Regel‘‘ zu bestehen, die nun einmal
doch keine solche mehr ist. Wir wollen also den Grundsatz, daf auf
Evregungszufuhr beliebiger Arvt Kontraktion folgen muf, einfach ganz fallen
lassen und haben dann nicht mehr nétig, gerade einem Mechanismus
nachzuspiiren, der den Ausschiuf des Endorganes von der vermeintlich
grundsitzlichen Zwangsgefolgschaft zu ermoglichen hitte.

Damit beginnt das Problem ein ganz anderes Gesicht zu bekommen.
Sein Wesen bleibt unverindert und doch erdffnet es ganz neue Aus-
blicke, sobald wir uns jetzt im Gegensatz zu vorhin mehr nach der posi-
tiven Seite hinwenden. Auch die Fassung des Problems bleibt noch
immer die gleiche wie vordem: ,,Wieso spricht bei gleicher Impulszufuhr
aus der gleichen Ganglienzelle das eine Organ an, das andere nicht,
wenn beide doch sich in gleichem funktionsbereitem Zustand befinden?*
Nur heben wir jetzt nicht mehr hervor, daBl das eine #ichf anspricht,
sondern im Gegenteil, gerade das Ansprechen des anderen betrachten wir
als den Kernpunkt des Problems. Zwischen uns und dem Problem er-
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folgt also eine Umstellung von der Art etwa, wie sie der Musiker als
enharmonische Verwechslung bezeichnen wiirde; das heiBt, die Um-
stellung erfolgt in Wirklichkeit gar nicht am Objekt, dem Problem,
sondern die Umstellung erfolgt in uns. Wir sind es, die von den beiden
Teilen des Problems den frither als selbstverstindlich hingenommenen
nun als den problematischen und den vordem problemhaften als den nun-
mehr nicht weiter erklarungsbediirftigen schauen. Nicht mehr gilt fir
uns als selbstverstandlich, da das Endorgan beliebigen Erregungen fol-
gen muB, nicht mehr als Problem, warum es dann und dann nicht folgt ;
als normales Verhalten gelte uns fortan, da8 ein Endorgan einer beliebigen
nervosen Erregung’® dberhaupt nicht zuginglich ist, und Problem wird,
wiebesonders geartet die Evvegung sein muf3, damit sie imstande ses, ein
Endorgan zur Tdtigkeit zu bringen, wie beschaffen das Endorgan sein
muf3, um dieser einen Evvegungsform auch wirklich zuginglich zu sein.
Oder sprechen wir einmal ein biBchen anthropomorph: Wie wir friiher
das Problem betrachtet hatten, da war das Endorgan hérend fiir alle
beliebigen Befehle und hat nur die ihm nicht gemiBen unausgefiihrt
gelassen; nach der Anschauung von unserem jetzigen Standpunkt aus ist
das Endorgan fiir alle Befehle auBer fiir die ihm selbst bestimmten taub.

Wir werden so dazu gefithrt, im nervésen motorischen Geschehen
Erregungen verschiedener Spezifitdt und diesen verschiedenen zentralen
Erregungsformen zugeordnete Erregungsspezifititen der wverschiedenen
peripheren Endorgane anzunehmen.

Und mit diesem Schritt sind wir auch schon in Neuland eingetreten.
Auf motorischem Gebiet hitte man dergleichen bisher gar nicht ver-
mutet und — von einigen gedanklichen Schwierigkeiten abgesehen —
auch nicht zu fordern noétig gehabt. Man kam mit der bisherigen An-
schauung sehr gut aus Naher stehen dagegen unserer jetzigen Fassung
des Problems die Erkenntnisse, die das Studium der sensoréschen Vorginge
geliefert hatte: Alle Theorien, die dabei die ,,spezifischen Sinnesenergien‘’
nicht bloB im duBlerst vorgeschobenen Rezeptor, sondern noch ein Stiick
weit im nervésen Geschehen zentralwirts gelegen sein lieBen (wie weit
zentralwirts, kommt dabei nicht in Betracht; man erinnere sich z. B.
bloB des in dieser Hinsicht ungefirbten HERINGschen Ausdrucks: Seh-
substanz), alle diese Theorien also sprechen in mehr oder weniger offener
Form eine gewisse Abgestimmtheit der beteiligten Elemente gegeniiber
ihnen spezifisch adiquaten Erregungen aus. Diese Andeutung moge
hier geniigen; eine zusammenfassende Darstellung der Verhiltnisse auf
sensiblem Gebiet liegt vorlaufig nicht in meiner Absicht. Auch konnte
man einer Erweiterung von Auffassungen, die aus dem sensiblen Gebiet
hergeholt sind, auf das motorische Gebiet Mifftrauen entgegenbringen
mit der Begriindung, daB wir es dort mit nervosen, hier mit nicht

* Vorausgesetzt, daB es sich um #natirliche Erregung handelt.
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nervosen Endorganen zu tun hitten; dem muBich jedoch entgegenhalten,
daB solche Scheidung nur einem gréblichen Miflverstindnis des bisher
Gesagten, einer zu engen Auffassung der verwendeten Begriffe ent-
sprange, denn nirgends habe ich ausgesprochen, welcher Anteil des
Muskels im speziellen unter ,,Endorgan’ verstanden sein soll, ob der
nervgse oder der eigentlich muskulire oder ein zwischengeschalteter;
vielmehr bleibt diese Frage hier noch offen, der Ausdruck ,,Endorgan*
wird, um nichts zu prijudizieren, weiter in seiner Unbestimmtheit bei-
behalten, und auf die genauere Betrachtung dieses Punktes werden wir
erst viel weiter unten eingehen konnen.

Tatsache bleibt, daB wir eine spezifische Erregumngsfihigkeit, so wie
wir sie fiir unser ,,Endorgan‘‘ brauchen, auf dem Gebiet der afferenten
Erregungen kennen. Ich lege an dieser Stelle noch keinen groSen Wert
auf die Anerkennung dieser Gleichartigkeit im sensiblen und motori-
schen Geschehen, ich wollte sie nur gerade eben erwihnen, um nicht alle
Briicken hinter dem Leser abzubrechen und ihn nicht auf dem neuen
‘Gebiet, in das ich ihn zu fithren im Begriffe stehe, ganz ohne Zusammen-
hang mit eingewohnten Vorstellungen zu lassen.

Wir sind also so weit, fiir die Endorgane irgendwelche spezifische,
ste vonetnander unterscheidende Konstitution postulieren zu miissen, durch
welche sie in die Lage gesetzt wiirden, auf die fiir sie spezifischen Er-
regungen anzusprechen. Natiirlich ist damit zugleich die Annahme ge-
geben, daB es eine fiir das einzelne Endorgan addquate Erregung iiber-
haupt gibt, die fiir das andere und fiir alle anderen niché addquat wire.
Und es ist ja sofort klar, daB wir die beiden Punkte gar nicht hitten
trennen koénnen: Spezifitit des Endorgans und Spezifitit der Erregung
gehoren als Einheit zusammen; welchen Sinn hitten verschieden spezi-
fizierte Endorgane, wenn es nur einerlei Erregung gibe. Und wieder
fallt uns die Zuordnung zwischen spezifischem Reiz und spezifischer
Sinnesenergie ein.

Immer niher kommen wir der Lsung. Wir erkennen schon ihre
Umrisse: Wenn das Zentrum fiir jedes Endorgan eine spezifische Er-
regungsform besitzt und wenn das Endorgan in gleicher Spezifitit kon-
stituiert ist, dergestalt, daB es an dem Index, der schon von zentral
her der ihm bestimmten Erregung anhaftet, sie als ihm gehorig erkennen
und aufnehmen kann, dann braucht allerdings die Ganglienzelle nicht
mehr gesonderte Wege, um sich auch bei einer Mehrzahl von Endorganen
mit jedem einzeln und unabhingig von den iibrigen auseinandersetzen
zu konnen.

Schon mochte es scheinen, da wir hier einfach und blo8 auf die
von HERING so lebhaft geforderte Theorie der Ungleichartigkeit der Ev-
regungsvorgdnge hinauskommen. Wir werden spiter sehen, daB etwas
Ahnliches nur in weitestem Sinne vorliegt, doch hat es hier noch keinen
rechten Wert, dariiber ausfiihrlicher zu reden. Der Einwurf sollte nur



44 PauL WErss:

vorgebracht werden, um von vornherein zu verhindern, daB3 der Leser
irgendwelche festeren Vorstellungen von ,,Ungleichartigkeit” der Er-
regung, wie sie sich vielleicht im Anschluf an HERINGs Ausfithrungen
bei ihm entwickelt haben mogen, zu den folgenden Erérterungen mit-
bringe.

Was im vorigen an Einsicht gewonnen wurde, sei hier zusammen-
gestellt:

1a) Die geordnete Verteilung der Erregung® auf die Peripherie ent-
sprechend der zentral bestimmten Koordination erfolgt nicht auf Grund
eines Verfahrens geometrisch geordneter Ubermittlung auf gesonderten
Bahnen (denn: die periphere Ordnung bleibt der zentralen Koordination
entsprechend, auch wenn gesonderte Bahnen zur Ubermittlung nicht
mehr zur Verfiigung stehen).

2a) Es gibt nicht ,,Erregung® schlechthin' im Sinne eines Vorganges,
der fiir alle Endorgane in die gleiche Form gekleidet wire (denn: sonst
konnte nur ein Mechanismus von der Art, die unter 1a abgelehnt werden
mubBte, koordinierte Ausfithrung gewihrleisten).

1b) Das koordinationsgemdfle In-Funktion-Treten eines Endorganes
ist, wenn wir die Hypothese von der geometrisch geordneten Uber-
mittlung fallen lassen miissen, nur dann méglich, wenn das Endorgan
nicht jeder belicbigen, vielmehr nur einer ganz bestimmien, fiir thn spezi-
fischen Erregungsform zugdnglich ist.

2b) folgt unmittelbar aus 1b und besagt, daB an Stelle des bisherigen
,,Erregung schlechthin“ nunmehr fiir die einzelnen Endorgane spezi-
fische Evregungsformen angenommen werden miissen.

Die Nebeneinanderstellung des unter a und b Gesagten 1i8t deut-
lich die Abweichungen der neuen Auffassung von der fritheren erkennen.
Noch klarer machen wollen wir uns den Unterschied an einem Bilde:

Denken wir uns das Endorgan als SchloB, das durch den Schliissel
. Erregung gedffnet werden soll; vor jedem SchloB steht ein SchlieBer,
der zunichst keinen Schliissel bei sich hat; der SchlieBer hat zur Pflicht,
stets wenn ein Schliissel zu ihm kommt, damit das SchloB zu 6ffnen.

a) Nach der bisher iiblichen Anschauung: Die Endorgane haben
alle das gleiche SchloB, sind also alle mit ezner Art Schliissel zu sperren;
vom Zentrum fiihrt zu jedem SchloB ein gesonderter Weg. Soll nun
eine bestimmte Auswahl von Schléssern getffnet werden, so werden vom
Zentrum auf den entsprechend ausgewihlten Pfaden — und nur auf
diesen — die Universalschliissel hinausgesandt; am Ende der Wege
nehmen die Schliefer die Schliissel in Empfang und 6ffnen. Sind die
Wege in Ordnung, so werden die richtigen Schlosser erreicht. Sind in-

* Nur von der addquaten, im Zentyum abgelassenen nervdsen Erregung
ist hier die Rede.
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folge peripherer Vorkommnisse die Wege durcheinander geraten, so kom-
men die Schliissel in falsche Bahnen und zu Schlossern, deren Offnung
das Zentrum gar nicht beabsichtigt hatte; trotzdem, der SchlieBer nimmt
den Schliissel in Empfang und 6ffnet, denn jeder Schliissel paft in jedes
Schlof, und die Konfusion ist fertig. Teilt sich ein Weg peripher entzwei,
so geht ein Teil der Schliissel rechts weiter, der andere links, und an
beiden Enden stehen die SchlieBer, empfangen die Schliissel und 6ffnen;
wieder Konfusion! Wesentlich fiir den peripheren Erfolg sind also hier
die Wege, auf denen die Schliissel hinausgesandt werden. Konfusion der
Wege fithrt zu Konfusion der Funktion.

b) Nach unserer nunmehrigen Anschauung: Jedes Endorgan hat ein
Schlof eigener Art, alle Schlésser sind untereinander verschieden; zu
jedem SchloB paBt nur eime Art von Schliissel, es gibt also so viele
Arten Schliissel als Schlosser. Soll jetzt eine bestimmte Auswahl von
Schlossern gedfinet werden, so sendet das Zentrum nur solche Schliissel
nach der Peripherie hin, die auf die zu eréffnenden Schlosser passen.
Und auf welchem Wege immer nun die Schliissel zur Peripherie gelangen
mogen, gleichviel: es werden doch stets nur solche Schidsser gesperrt werden
konnen, zu denen passende Schliissel eingetroffen sind. Wir konnen im
Bilde ja annehmen, jeder SchlieBer kenne die Form seines Schlosses und
erkenne, wenn viele Schliissel zusammen ankommen, gleich, ob seiner
darunter ist; er nimmt ihn auf und o6ffnet. Wir konnen vorliufig
auch ruhig jede aktive Auswahlfihigkeit des SchlieBers aus dem Bilde
fortlassen; wenn die ganze Auswahl Schliissel zu ihm gelangt, probiert
er sie der Reihe nach durch, so lange, bis einer in sein SchloB paBt;
wire keiner fiir ihn dabei, so finde er keinen passenden und das Schlo
bliebe eben unersffnet. So oder so, es wird bei solchem Verfahren stets
nur die richtige Auswahl Schlosser gesperrt werden kénnen, auf welchem
Wege auch immer die Schliissel zugefiihrt werden; nur miissen natiir-
lich die Schliissel auch wirklich allen Schléssern zur Auswahl gesandt
werden. )

Wesentlich fiir den peripheren Erfolg ist hier nichts weiter als die
entsprechende Auswahl der Schliissel; da diese Auswahl nun aber nichts
anderes ist, als was wir als zentrale Koordination bezeichnen, sicht man,
daB solcherart die geordnete Ausfithrung der zentralen Koordination an
der Peripherie nicht abhingig ist von der Anordnung der Zuleitungs-
wege, infolgedessen auch von allen Variationen und Storungen dieser
Anordnung in keiner Weise betroffen wird.

Nehmen wir wieder unseren Reflex Aa Ee Nu Qg Ss vor: Wir waren
eben mit unserer urspriinglichen Annahme, und Zwar mit der der herr-
schenden Meinung entsprechenden, da unser Reflex dadurch zur Aus-
filhrung kdame, daB gerade den Fasern zu den Muskeln 4, E, N, @, S
Erregung mitgegeben wiirde, den Fasern zu den anderen Muskeln da-
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gegen nichts, ad absurdum gefithrt worden; denn wir haben erkannt,
daB dann im Falle unseres Experimentes statt h. F. ein koordinations-
loser Krampf sich hitte zeigen miissen. Unserem jetzigen Standpunkt
gemil stellt sich die Sache aber so dar:

Die Muskelfasern des Muskels 4 sind nur einer bestimmten Er-
regungsform a zuginglich, analog E nur ¢, N nur », Q nur @, S nur o usw.
Diese Erregungsformen und nicht die einzelnen Abgangswege, sind die
Mittel, mit denen das Zentrum arbeitet, um die richtige periphere Ver-
teilung der Funktion hervorzubringen.

Der Voraussetzung gemil kann 4 nur auf ¢ ansprechen; wenn statt
« eine andere Erregungsform, also etwa f§, ¢ oder sonst welche, zu 4
kommt, so bleibt 4 in Ruhe, wie wenn gar nichts geschehen wire.
Wenn ¢, ¢, v, w, 0 zu A kommen, so wirkt von allen diesen wieder nur ¢,
genau so, wie wenn alle iibrigen aufler & weggeblieben wiren. Analoges
gilt natiirlich fiir die anderen Endorgane.

Wir wollen « (8, 9, 6, . . .) die dem Endorgan 4 (B, C, D, .. .) ,,ad-
dquate Evregumgskomponente’’ nennen’.

Es koénnen bei solcher Sachlage ohne weiteres derselben Ganglien-
zelle und derselben Wurzelfaser verschiedenartige Erregungskomponen-
ten mitgegeben werden, es werden doch nur jene Endorgane ansprechen,
fur die eine adaquate Komponente darunter ist. Unter einer Voraus-
setzung: daB nidmlich die verschiedenen Komponenten einander gegen-
settig nicht beeinflussen. Dieser Punkt wird spiter, wenn wir zu genaueren
Vorstellungen iiberzugehen versuchen werden, besonders zu beachten
sein. Wenn die Bedingung aber erfiillt ist, so kénnen von der Ganglien-
zelle (¢o) aus auf dem einen und einzigen Abgangswege, der ihr zur Ve--
figung steht, gleichzeitig und durcheinander die Erregungskomponenten
o, o und ¢ hinausgeschickt werden; sie gelangen zur Aufzweigung der
Faser, gehen alle auf alle peripheren Aste iiber und kommen zu den End-
organen Qo, Ro, So, To, Us, At; danur Q, S und 4 in der ankommenden
Erregung adiquate Komponenten vorfinden, treten nur sie in Funktion,
wihrend R, T und U in Ruhe bleiben, ganz wie es das Zentrum ver-
langt. Ein andermal, bei einem anderen Reflex, werden wieder andere
Endorgane in Tatigkeit versetzt werden koénnen; es miissen dann

* DaB hier fiir den ganzen Muskel eine einzige addquate Erregungsform
angenommen wird, hat vorerst seinen Grund nur in der dadurch erzielten
Einfachheit der Darstellung; erst weiter unten werde ich wahrscheinlich
machen koénnen, daB die Annahme der Wirklichkeit entspricht. Man kénnte
natiirlich von vornherein ebensogut fiir jedes Muskelelement eine eigene, nur
ihm spezifisch zugeordnete Erregungsform annehmen, es wéire der Sach-
verhalt doch im Prinzip der ndmliche, nur eben bedeutend komplizierter und
daher weniger iibersichtlich bei der Beschreibung. Darum sei auch im fol-
genden unter Hinweis auf die spater beizubringende Verifizierung so vor-
gegangen, als ob wir bereits festgestellt hitten, da8 alle Elemente des Mus-
kels A die gleiche addquate Erregungsform a besifen.
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nur die entsprechend anderen adiquaten Komponenten abgegeben
werden.

~ Jede Vorderhornzelle mufl selbstredend die Fihigkeit haben, die
addquaten Komponenten fiir sdmitliche Endorgane, die an sie angeschlossen
sind, weiterzugeben. Jede Vorderhornzelle des Regenerationsgebietes
kann aber je nach dem zufilligen Weg, den ihre Aste im Regenerations-
prozeB gefiihrt worden sind, mit jedem beliebigen Endorgan verbunden
sein, und es kommen dafiir simtliche Extremitiatenmuskeln in Be-
tracht. Also muB} jede Vorderhornzelle die adiquate Komponente fiir
jedes Extremititenendorgan abzugeben zum mindesten imstande sein.
Es liegt auf der Hand anzunehmen, daB sie es nicht nur imstande ist,
sondern auch wirklich tut, obwohl ja nicht alle, sondern nur einige
Extremitatenmuskeln an jede angeschaltet sind.

Der Effekt an der Peripherie wire allerdings der gleiche, auch wenn
jede motorische Ganglienzelle nur fiir ihre durchschnittlich sechs End-
organe die Komponenten abgibe: (o) nur o, g, 6, 7, v, @; (o) nur S,
¥, 0, &€ usw. — Die Annahme einer solchen Beschrinkung erfordert aber
zugleich auch die Annahme eines iiberaus komplizierten Mechanismus
der Erregungsverteilung auf die Ganglienzellen. Die Vorderhornzelle
erhilt ja ihre Auftrige von vorgesetzten, iibergeordneten Zentralteilen.
Sollten alsoim Rahmen einer Reflexinstruktion auf jede ,letzte gemein-
same Strecke nur die Reflexkomponenten fiir jene Endorgane, mit
denen sie verbunden ist, zur Beférderung tibergeben werden, so miifite
das Zentrum ein genaues Bild davon besitzen, mit welchen Endorganen
jede einzelne Ganglienzelle verbunden ist. Wenn man nun bedenkt,
daf3 von den vielen Hunderten Vorderhornzellen, die das Transplantat
innervieren, fast jede mit einer anderen Kombination von Endorganen
in Zusammenhang steht, wenn man die eine Schicht unseres Schemas
sich vor Augen hilt, und sich jetzt noch alle iibrigen, jede wieder mit
anderen Verzweigungen der Aste, vorstellt, dann sieht man erst, welche
ungeheuerliche Forderung man da an das Vermogen des Zentralapparates
stellen wiirde, sobald man ihm einen im einzelnen genauen Uberblick
iiber diese Mannigfaltigkeit zumutete. Wollte man einwenden, daB sich
das Zentrum ja nur ein einziges Mal auf die geinderten Verhiltnisse
einstellen miite (durch afferente Erregungen konnte es ja durch Erfolg
und MiBerfolg tiber die neue periphere Konstellation schlieflich infor-
miert werden) und daB sich im weiteren dann die einmal eingestellte
Situation durch Ausbildung neuer struktureller intrazentraler Ver-
bindungen fixieren kénnte, so halte ich dem zunichst entgegen, daB es
unwahrscheinlich ist, daB die Art der snirazentralen Erregungsverteilung
von der Anordnung fixer Strukiuren abhingig sein sollte, wo wir doch
eben horten, daf die extrazentrale Erregungsverteilung es nicht ist; dann
aber wird man wohl in Rechnung ziehen miissen, daB zu solchem Um-
stellen und Ausbilden eines neuen morphologischen Verteilungssub-
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strates immerhin einige merkliche Zeit notig wire, daB aber in den Ex-
perimenten die Funktion, wie bereits mehrfach erwihnt, schon von
allererstem Anfang an geordnet aufgetreten war.

Da wir genau so gut ohne die Annahme solchen komplizierten Ver-
haltens — schlieBlich, alles kann das ZNS ja denn doch nicht — aus-
kommen konnen, so besteht kein Grund, weiterhin eine Komplikation
zu erdrtern, fiir deren wirkliches Vorhandensein sich noch dazu nicht
einmal der Schatten eines Beweises geboten hat. Es ist ja auch ganz
iberfliissig, daB jede einzelne Vorderhornzelle abgesondert und streng
abgezirkelt nur die ihren eigenen Endorganen adiquaten Erregungs-
komponenten zur Abgabe auf die letzte gemeinsame Strecke erhilt;
denn andere Endorgane als die, welche ansprechen sollen, konnen ja
ohnedies nicht in Funktion treten; die ganze kunstvolle Aufteilung wire
also nur gewissermaBlen ein Sport des ZNS.

Von der Annahme irgendwelcher Awufieslung der Erregungskompo-
nenten auf etnzelne Vorderhornzellen sehen wir also ab, weil sie unwahr-
scheinlich, iiberfliissig und sinnlos ist. DaB iiberhaupt dergleichen Ver-
mutung aufkommen konnte, ist ein Rudiment der alten Auffassung,
welche mit Aufteilung zu arbeiten gezwungen war.

Es bekommt also jede Vorderhornzelle (des Extremititenabschnittes
einer Korperseite) alle Erregungskomponenten mit, die dem jeweiligen
Reflex zugehoren. Obwohl so alle motorischen Ganglienzellen (des Ex-
tremitatenabschnittes einer Koérperseite) ganz gleich behandelt werden,
ist doch die periphere Funktion der zentralen Absicht gemafl geordnet.
Im Reflex unseres Beispieles fithren dementsprechend alle ,,letzten ge-
meinsamen Strecken zu O und 7 die Erregungskomponenten ¢, ¢, v, @
und o, alle gleichzeitig und alle das gleiche. DaB3 dann in O und T nur die
Muskeln 4, E, N, Q und S ansprechen, wissen wir. Und das ist es,
was auch die Beobachtung gelehrt hat und was erklart werden sollte.

Der Aktionsimpuls (Al) ¢ ¢ v w o wird als ganzer auf alle ,,letzien
gemeinsamen Strecken' abgegeben und als ganzer von ihnen an die Peri-
pherie gebracht, und erst dort werden von den cinzelnen Endorganen die
ihnen addquaten Komponenten herausgeklaubt. Die Zusammensetzung
des Aktionsimpulsesist fiir jeden Reflex eine andere und, in solchem Sinne
genommen, kann die Nervenfaser, die alle Aktionsimpulse weiterleitet,
verschiedenstes fithren. Anderseits ist das Geschehen, das iiber die
motorischen Nervenfasern abliuft, 4m gleichen Augenblick fiir alle (im
Extremititenabschnitt der einen Korperseite) das gleiche.

Es ist gar nicht erstaunlich, wenn mir an dieser Stelle eingewendet
wird, ob es denn nicht eine héchst tiberfliissige Energievergeudung des
sonst so haushilterischen Organismus ist, wenn er zu Muskeln Erregung
hinschickt, die gar nicht fiir sie bestimmt ist und die dort wirkungslos
verpufft. Ware die Sachlage wirklich so emergetisch aufzufassen; ich
gestehe, die Annahme wiirde dann auch mir betrichtliches Unbehagen



Erregungsépeziﬁt?it und Erregungsresonanz. 49

schaffen. Nun steht aber doch die Erregungsmitteilung vom Nerven an
den Muskel in keinem energetischen Aquivalenzverhiltnis zu der Muskel-
leistung; nur um einen Auslésevorgang handelt es sich und nicht von
seiner Emnergie (Intensitit und Menge), sondern vielmehr von seiner
Form hingt der Umfang des ausgeldsten Geschehens ab. Daher macht
es denn auch energetisch keinen Unterschied, ob der Vorgang die Er-
regungsform nur eines oder mehrerer Muskel aufweist; und wenn wir
den Unterschied zwischen dem Auslésevorgang fiir einen Muskel und
zwischen dem fiir mehrere kennzeichnen sollen, so miissen wir sagen,
fiir viele Muskeln wird nicht meh» herbeigebracht als fiir esnen, sondern
bloB anderes; nicht die Intensitit, sondern die Form des Auslosepro-
zesses ist eine andere. Es wird weiter unten, wenn wir niher auf die
,,Form‘ des Erregungsvorganges eingehen werden, all das sich noch
klarer ausdriicken lassen.

Jetzt haben wir aber immer noch erst den einen Teil unseres Pro-
blems geldst, den augenfilligsten zwar, aber nicht den einzigen: Wir
haben erkliren kénnen, wieso die allgemeine Qualitdt der peripheren
Reflexausfithrung, d. h. die Zusammenstellung der Muskeln, welche die
Bewegung auszufiihren bestimmt sind, stereotyp der zentralen Koordina-
tion gemafB ist, ohne daB ein struktureller Mechanismus koordinierter
Leitungswege vorhanden ist. Wohlgemerkt, nur die allgemeine Qualitit
haben wir bisher betrachtet; wir wissen, welche Einrichtungen es er-
moglichen, daB im Reflex Aa Ee Nn Qg Ss wirklich gerade immer die
Muskeln 4, E, IV, Q und S ansprechen, von welchen es das Zentrum haben
will, wir wissen aber noch nicht, warum diese Muskeln es auch jeder in
der Stdrke tun, die ihnen vom Zentrum vorgeschrieben ist. Das Phi-
nomen der h. F. zeigt ja nicht bloB, daB homologe Muskeln in O und T
gleichzeitig funktionieren, sondern daB sie dies auch beide in der gleichen
Starke tun. Die Verfolgung der Filmserie (S. 7) 148t das deutlich genug
erkennen und besonders klar kommt die feine Intensitidtsabstufung im
kompensatorischen Reflex zum Ausdruck, wo der Umfang des aktiven
Ausschlagens des einen Autopodiums der Stirke der passiven Flexion,
die am anderen vorgenommen wird, proportional ist.

Halten wir uns wieder an unser Schema: Wir lieBen die Ganglien-
zelle (¢o) die Erregungskomponenten von der Form ¢, ¢ v, w und o
hinausbeférdern; dadurch kamen die an sie angeschlossenen Elemente
der Muskeln Qo, So und 4: in Tatigkeit; aber in welcher Stirke, wenn
ihnen doch nichts weiter mitgeteilt wird, als daB sie iiberhaupt anzu-
sprechen haben? Greifen wir zu unseren oben festgesetzten Bezeich-
nungsweisen zuriick, so erinnern wir uns, daB die Stirke, mit der jeder
Muskel im Reflex vertreten war, durch den entsprechenden Kleinbuch-
staben ausgedriickt war; also A kontrahiert sich mit der Intensitit a
(ein andermal kann es sich natiirlich wieder mit der Intensitit o’ oder

Ergebnisse der Biologie 111, 4
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a'’ usw. kontrahieren, je nachdem es im Aktionsimpuls vorgeschrieben
ist), E in diesem Falle mit der Stirke e usw. Wir dirfen also, wie sich
zeigt, den Aktionsimpuls, der auf die Vorderhorner zum Transport iiber-
geben wird, nicht einfach als ¢ £ v w o bezeichnen, sondern er heiBt:
Ca € Vn Wq Os. Jede Erregungskomponente besteht also, wie wir jetzt
erginzend feststellen konnen, aus zwei Faktoren: der eine gibt die Form
an, das waren die ¢, € usw.; wir konnen ihn den Spezifitdtsfaktor nennen;
der andere gibt die Intensitit an, a, ¢ usw.; daher sei er Intensitdts-
faktor genannt. Und beide zusammen sind erst die Charakteristik der
Erregungskomponente.

Die Intensititsverhdltnisse der peripheren Funktion miissen unbe-
dingt im Aktionsimpuls als Faktoren enthalten sein und es geht nicht mehr
an, sie bloB auf die mehr oder weniger grofe Zahl erregter Fasern zuriick-
zufithren. Die ganze Beweisfithrung, die oben fiir die Spezifitit des An-
sprechens tiberhaupt beigebracht wurde, findet hier wieder sinngemife
Wiederholung. Wir wollen sie nicht nochmals bringen. Wir miiten
ja wieder genau so vorgehen wie frither: Wire die Anzahl erregter Fasern
mafigebend fiir die Intensitit des In-Funktion-Tretens der einzelnen
Muskeln, so wiirden wieder alle an (o) angeschlossenen ansprechenden
Muskelelemente in gleicher Stirke in Aktion gesetzt werden miissen;
dies nun abermals durch alle Schichten hindurch in analoger Weise
durchgedacht, ergibt, dafl, wenn auch nur jene Muskeln in Tatigkeit
treten, welche im Reflex zu tun haben, doch wieder die Stirke ihrer
Tatigkeit von den zufilligen anatomischen Verbindungen abhingig ware,
so daB die Stiarkeverhiltnisse, wie sie bei der zentralen Koordination
fir die Peripherie festgesetzt wurden, an der Peripherie vollkommen
falsch und verzerrt wiedergegeben wiirden, usw. Durch solche Beweis-
fithrung kdmen wir, auch ohne noch von der Spezifitit der Endorgane
zu wissen, dahin, sie zu fordern. Jetzt aber, wo wir die Spezifitit be-
reits festgestellt haben, wird die gesonderte Beweisfithrung fiir die In-
tensitatsverhdltnisse iiberfliissig. Es geschah natiirlich iberhaupt nur
aus methodischen Riicksichten, um die Darstellung nicht zu sehr zu
komplizieren, daB} wir nicht von vornherein die Intensitit gleich mit
beriicksichtigten, daBl wir von ,,Ansprechen‘‘ schlechthin sprachen, als
ob es Ansprechen ohne einen bestimmten Grad gibe.

Ubrigens deckt sich die Erkenntnis, daB die Intensitit der Funktion
nicht durch die numerische Beteiligung von Nervenelementen geregelt
wird, mit der fritheren Feststellung, daB bei jedem Reflex jeweils aile
vorderen Wurzelfasern beteiligt sind. Um den Zusammenhang nicht zu
zerreiBlen, sei auf die Beziehung all dieser neuen Feststellungen zu den
experimentellen Ergebnissen, auf denen die bisher herrschende Theorie
aufgebaut ist, insbesondere auch auf die Kollision mit dem ,,Alles-oder-
Nichts‘‘-Gesetz, hier noch nicht eingegangen ; manchem werden die Wider-
spriiche dort und hier ja geradezu absurd scheinen miissen; er moge
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sich einstweilen mit dem. Hinweis begniigen, daB ein ernster Widerspruch
nirgends gefunden wird, solange man nicht reflektorisches Geschehen
(addguate Erregung) einerseits und kénstlich durch inaddquate Reizung
des peripheren Nerven hervorgerufene Erregung anderseits durch-
einander wirft. Es sind ja nicht Gesetze der Elektrophysiologie, sondern
Gesetze der normalen adiquaten Erregungsart, die wir aus dem funk-
tionellen Verhalten des lebenden Tieres herauszulesen vermogen.

Wir haben festgestellt, daB verschiedene Intensitit des In-T#tigkeit-
Tretens eines Muskels nicht durch verschieden groBle Zahl gleich stark
erregter, sondern durch verschieden starke Erregung stets der gleichen
Zahl Endorgane vermittelt wird, daB also die Funktionsstirke durch
die Intensitdt und nicht durch die Exfensitdt der Erregung geregelt wird.
Bei der Ableitung eines jeden Impulses zur Peripherie sind, wenn auch
jedesmal in ganz anderer Weise, simtliche Fasern des Reflexabschnittes
als ,letzte gemeinsame Strecken’’ beschiftigt und alle fithren sie das
gleiche Geschehen hinaus. Man kénnte nun fragen, wozu denn dann
iberhaupt die groBe Menge an Fasern, wie wir sie vorfinden, nétig ist.
Die Antwort ist einfach: Um iiber alle Muskelelemente verfiigen zu
konnen, muB das Zentrum natiirlich mit ihnen allen verbunden sein.
Die erhebliche Anzahl Fasern ist also durch das Vorhandensein einer
ebenso betrichtlichen Anzahl von Muskelelementen gefordert und ist
Notwendigkeit, wenn anders die Aktionsimpuise zu allen Erfolgsorganen
sollen gelangen konnen. Die volle funktionelle Leistung ist gewihr-
leistet, wenn nur alle Muskelelemente mit dem Zentrum leitend ver-
bunden sind, mag auch die volle Faserzahl von einer geringeren Zahl
Ganglienzellen ihren Abgang nehmen, wie etwa im Fall der Transplantate.
Eine gleichmiBige Verringerung der Fasermenge durch das ganze Ge-
biet hindurch muB selbstredend die Intensitit der Reflexausfiihrung
als ganze herabsetzen, denn es werden bei gleichbleibenden Intensitits-
faktoren der Erregungskomponenten weniger ausfiihrungsbereite Muskel-
elemente angetroffen; der Reflex leidet dann nicht an Koordination,
aber er ist in allen seinen Teilen kraftloser. Solches konnte man ja tat-
sachlich an den Transplantaten in der ersten Zeit ihrer Reinnervation
beobachten und es wurde oben auch schon darauf hingewiesen: Die
Bewegungen der Transplantate sind zwar von Anfang an wohlkoordi-
niert, doch sind sie zunichst noch schwicher, die Winkelausschlige in
den einzelnen Gelenken geringer als an der Ortsextremitit; das Prinzip
der h. F. ist anfangs also nur beziiglich der Qualitit, nicht noch beziig-
lich der Intensitit der Bewegungen verwirklicht zu sehen. Das kommt
eben daher, daf8 ja nicht alle regenerierenden Fasern zur gleichen Zeit
die Peripherie erreichen, so daB an der Reflexausfithrung nicht alle
Muskelelemente der vom Zentrum verlangten Muskeln teilnehmen kén-
nen; weil aber die Intensititsfaktoren des Reflexes fiir normale Faser-

4*
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filllung der Extremitit berechnet sind, kann der Reflex nur an der Orts-
extremitit in voller Stirke ausgefiihrt werden. Mehr und mehr, wie
die Faserfiilllung des Transplantates zunimmt, werden ja dann auch seine
Bewegungen kriftiger und stehen schlieBlich auch an Intensitit hinter
denen der Ortsextremitit in keiner Weise zuriick, obwohl, um es noch-
mals zu sagen, die Zahl Vorderhornzellen, mit der das Transplantat ver-
bunden ist, sich betrichtlich unter der Normalzahl hilt. Es dndert an
der Intensitit eines Reflexes gar nichts, wenn ihm nur eine geringere
Menge Ganglienzellen als Abgangsstationen zur Verfiigung stehen, wenn
nur die Zahl der Geleise, auf die er von diesen Stationen aus gelangen
kann, die normale ist. Man konnte nun noch weiter fragen, warum denn
dann so eine groBe Menge Ganglienzellen vorhanden ist, wenn doch mit
weniger ebensogut das Auslangen gefunden werden kann. Wenn wir
aber bedenken, daB die Ganglienzelle nicht nur Abgangsstation fiir die
Erregung, sondern auch trophisches Zentrum der ganzen Faser ist, wer-
den wir vielleicht eher begreifen, warum der normale Organismus im
allgemeinen doch nur eine einzige oder einige wenige Fasern an jede
motorische Ganglienzelle angeschlossen sein 148t und den Mechanismus
der peripheren Faservermehrung nur bei der Regeneration betitigt.
Auch entwicklungsgeschichtliche Griinde sprechen dabei mit, deren Er-
orterung hier nicht hergehoért. Im groBen und ganzen ist es iibrigens
eine recht miiBige, unfruchtbare Sache um diese Frage; wir miissen
die Tatsache eben hinnehmen, wie sie ist; mit dem Organismus dartiber
zu rechten, daB er es hitte vielleicht besser machen konnen, wenn er
mit unserem Wissen ausgestattet wire, hat wenig Sinn.

Wir wollen wieder einen Schritt weiter gehen: Wir haben bis nun
die Ausfithrung eines Reflexes betrachtet, der gewissermaBen aus einer
Ruhelage voilig entspannter Muskeln her ins Werk gesetzt wurde. Solches
entspricht nicht dem allgemeinen Fall. Die Regel ist, daB ein Reflex
den anderen ablsst. Es ist mithin unsere Aufgabe, den Ubergang von
einem Reflex auf den anderen zu untersuchen und wir werden hierbei
mit dem Problem der ,,Hemmung’’ in Berithrung kommen. Es soll also
unser Reflex Aa Ee Nun Qq Ss abgelost werden durch einen anderen,
etwa: Aa’ Ff It Pp. Die Muskeln E und F und dann Q und P sollen
beispielsweise zueinander im Verhiltnis von Antagonisten stehen. In
dieser Ausdrucksweise ist zunichst nur das augenfillige Geschehen an
der Peripherie wiedergegeben; wir sehen eine Bewegung an der Ex-
tremitit auftreten, welche von der fritheren Stellung weg in der Wir-
kungsresultanten der Muskeln 4, F, I und P verliuft; was mit den nicht
mehr benstigten Muskeln des fritheren Reflexes geschieht, werden wir
gleich zu hoéren bekommen. Vorerst wollen wir die Muskeln mit duBer-
lich merklicher Wirkung betrachten, und das ist 4, F, I, P. Von diesen
war 4 schon beim fritheren Reflex beteiligt und kontrahiert sich jetzt
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noch stirker; wir wissen nach den fritheren Ausfithrungen, daB diese
Anderung seiner Tatigkeit nicht einer Ausbreitung der ,,Erregung’ auf
eine groBere Fasermenge zugeschrieben werden darf — es waren ja auch
frither alle Fasern betitigt —, sondern daB nur eine Anderung des In-
tensitdtsfaktors der Erregungskomponente eine Anderung in der Stirke
der Funktion erklirt. Der vergroBerte Intensititsfaktor 4’ mit dem Spe-
zifititsfaktor ¢ zusammen ist die Charakteristik der neuen, dem Muskel
A bestimmten Erregungskomponente aa’, die denn auch an der Peri-
pherie wirklich die im Reflex geforderte Titigkeitssteigerung von Aa
auf Aa’ zur Folge hat. Der neue Reflex enthilt dann auBer « noch Er-
regungskomponenten von der Spezifitit ¢, ¢ und 7z; dafiir werden ¢, ,
o und ¢ nicht mehr benétigt.

Die Tétigkeit von A wird, sobald der Aktionsimpuls zu ihm kommt,
von der Intensitit a auf die Intensitit @’ hinaufgestimmt; F, I und P
sprechen auf ihre adiquaten Erregungskomponenten von der Spezifitit
@, t und & mit den entsprechenden Intensititen f, 7 und p an; es fragt
sich nur noch, was mit £ und Q, den Antagonisten der Muskeln F und
P, und ferner mit den Muskeln N und S geschieht.

Wir wissen vor allem durch die Untersuchungen von SHERRINGTON,
daB im gesunden Zentrum ein Koordinationsmechanismus zugegen ist,
der durch ein Prinzip der ,reziproken antagonistischen Innervation®
die ungestorte Bewegungsfolge, besonders die glatte Ablosung jeder Be-
wegung durch die nichste, gewidhrleistet; das Prinzip duBert sich darin,
daB gleichzeitig mit der Anregung eines bis dahin minder erregten
Muskels zu erhohter Tatigkeit der Antagonist dieses Muskels auf einen
entsprechend geringeren Grad von Titigkeit gesetzt wird. Diese Herab-
setzung der Tatigkeit des Antagonisten auf ein niedrigeres Niveau be-
zeichnen wir als ,,Hemmung*‘. Die Hemmung ist durch SHERRINGTON ()
und spitere Untersucher unbedingt als zenfrales Phinomen erwiesen
worden, wenigstens soweit das Innervationsgebiet der somatischen spi-
nalen Nerven in Betracht kommt.

Das Problem der Hemmung driickt sich also in unserem Schema
in der Frage aus, welchen zentralen Einrichtungen es zuzuschreiben ist,
daB das Eintreten der Komponenten fiir F und P in den neuen Aktions-
impuls sogleich die Elimination der antagonistischen Komponenten E
und Q mit sich bringt. Im groBen und ganzen liegt also das Problem
sntrazentral, demnach jenseits der Untersuchungen dieser Arbeit, welche
sich nur auf die Ableitung des zentralen Geschehens an die Peripherie
hin beziehen; Abtransport der fertigen Ware hatten wir es genannt.
Und doch kénnen wir die Hemmungsvorginge nicht ganz unberiick-
sichtigt lassen, denn auch vom peripheren Geschehen muf3 man anderes
voraussetzen, je nachdem welcher speziellen Auffassung iiber die Genese
der Hemmungen man zuneigt. Nun kann freilich hier eine Diskussion
der bis nun in der Physiologie vorgebrachten Theorien der Hemmung
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nicht vorgenommen werden, doch darf ja wohl das Wesentliche als be-
kannt gelten. Erwidhnt sei nur, daB durch die neueren Experimente
v. BrUckEs fir die Innervationsgebiete der somatischen Spinalnerven
das Vorhandensein eines intrazentralen Mechanismus der Hemmung von
der Art, wie er in Auswertung des WEDENSKY-Phdnomens von VER-
worN, F. W. FrROHLICH, KEITH Lucas u. a. konzipiert wurde, mehr als
wahrscheinlich gemacht wird.

Man darf sich nur nicht verleiten lassen, sich unter dem Bilde der
Hemmung allgemein die vollsténdige Erschlaffung der Antagonisten vor-
zustellen; durchaus nicht immer hilt sich der Zustand des gehemmten
Muskels ,,unter der Schwelle des sichtbaren Reizerfolges“. SHERRINGTON
(1, S.98) sagt ausdriicklich: ,,.. . it is often noticeable that the relaxation
thus induced in the contraction does not reduce the contraction to zero.
The relaxation ensues down to another grade of contraction, at which
grade the inhibition often continues to hold it; at least, the muscle
continues to remain at that length. In such cases the contraction is
reduced suddenly from a high level of intensity to a lower level, but
a remainder of contraction persists’. Zudem hat WACHHOLDER in
der letzten Zeit bei widerstandslosen Bewegungen von den Antago-
nisten regelrechte Aktionsstréme ableiten konnen, Zeichen ihrer Tatig-
keit. Wir miissen also von einer Theorie der zentralen Hemmung
verlangen, daB sie nicht nur die Falle von vollstindiger Ausschaltung
des Antagonisten erklirt, sondern diese vielmehr blo8 als Extremfille
der Tadtigkeitsherabsetzung auf einen niedrigeren Grad darstellt.

Das Problem der Hemmung bleibt danach die Tatigkeitsherabsetzung,
diese aber wird zentral bestimmt, und was iiber die letzten gemeinsamen
Strecken den adiquaten Erregungskomponenten fiir die zu hemmenden,
das ist auf ein niedrigeres Niveau von Tatigkeit zu setzenden Muskeln
mitgegeben wird, ist dann nicht etwa eine dem Erregungsbefehl irgend-
wie antagonistische Anweisung, die den Muskel ganz auBler Titigkeit
setzt, wenigstens nicht allgemein; sondern der ,,Antagonist* erhilt eine
normale Erregungskomponente mit dem gleichen Spezifitatsfaktor wie
frither, nur mit geAndertem, diesfalls herabgesetztem Intensititsfaktor.

Esist also fiir unsere Untersuchung der Leitungsverhiltnisse der Fall
der Hemmung als Tatigkeitsherabsetzung vollig gleichartig mit dem der
Tatigkeitsanregung zu behandeln. Was am Muskel E und Q vor sich
geht, ist im Prinzip das gleiche wie am Muskel 4, dem auch ein anderer
Tatigkeitsgrad vorgeschrieben wurde, ist aber auch das gleiche wie an
den Muskeln V und S. Jetzt sehen wir natiirlich, daB unsere Bezeich-
nungsweise fiir die Anderung des einen Reflexes in den anderen keines-
wegs tatsachengetreu, noch auch geeignet war, zu richtigem Verstandnis
hinzuleiten. Wir wollen uns auch alsogleich verbessern: Die totale Er-
schlaffung eines Muskels sei, um sie als Grenzfall der einfachen Tatig-
keitsherabsetzung zu kennzeichnen, durch den Index,,0, der dem Inten-
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sititsfaktor beigesetzt wird, kenntlich gemacht; ,,Ee® heiit, daB der
Muskel E ganz erschlafft, im Aktionsstrombild stromlos ist. Wir miissen
jetzt auch nochmals den fritheren Reflex darstellen, denn auch bei ihm
haben wir die etwaige Innervation der Antagonisten nicht beriicksich-
tigt. Von den Muskeln, deren Zustand sich beim Ubergang des einen
Reflexes in den anderen nicht dndert, wollen wir absehen. In der korri-
gierten Schreibweise lautet nun der erste Reflex etwa:

Aa Ec" Ffo I1o Nn'' Pp° Qq"" Ss”’
und der geht tiber beispielsweise in:

Ad Ee® Ff" Ii"" Nn' Pp"' Qq' Ss°;
d. h.: Die Erregungskomponenten fiir E und S fallen beim Ubergang
zum zweiten Reflex ganz aus; es kommen Komponenten von der Spezi-
fitat ¢, ¢, @ hinzu; 4 geht von der Intensitit 4 auf a’; N und Q (letzteres
ist Antagonist von P) werden aber nicht vollig ausgeschaltet, sondern
bloB auf ein niedrigeres Tatigkeitsniveau gebracht, NV von #»' auf #’,
Q von ¢’ auf ¢’. So stellt uns die Hemmung bei Betrachtung des Lei-
tungsgeschehens vor keine prinzipiell neue Aufgabe.

Das neue Bild von den motorischen Nervenleitungsvorgingen ist nun
in den groBen Umrissen fertig gezeichnet; es ist so vollstindig, als man
es {iberhaupt bei so allgemein gehaltener Ausdrucksweise verlangen kann.
Ganz absichtlich ist ja vorerst ein Eingehen auf Einzelheiten vermieden
worden ; gefilhrt an Hand des Phinomens der h. F., nur in logischer Aus-
wertung der von der Natur mit einem Schlage offenbarten Erscheinung,
waren wir bis hierher gelangt, ohne dafl mehr hitte zur Deutung heran-
gezogen werden miissen, als aus den Tatsachen unmittelbar herauszu-
lesen war. Und gerade durch den Verzicht auf jede spezielle Formulie-
rung war es moglich, den wesentlichen Kern der neuen Anschauung in
allgemein giiltiger Form herauszuarbeiten, in so allgemeiner Form, daf3
im einzelnen fiir die verschiedenartigsten Auslegungen Raum geblieben
ist. Und ich will es hervorgehoben wissen, daB3 mehr als das ganz allge-
meine Prinzip, wie es eben im vorigen dargestellt wurde, aus meinen
Versuchen nie und nimmer entnommen werden kann.

Zusatz bei dev Kovvektuy:

Soeben ist eine Kritik meiner Resonanztheorie von der Hand eines ver-
gleichenden Anatomen, JaAN VERSLUYVS, erschienen (Biologia generalis, Bd. 3,
S. 385. 1927). An Einwinden, denen Stichhaltigkeit zugebilligt werden
konnte, findet sich darin nur einer, und den habe ich inzwischen schon auf-
geklart. Zwar werde ich, wie iiblich, Herrn VERSLUYS an der gleichen Stelle,
an welcher er sich geduBert hat, erwidern; doch erwichst mir die Pflicht,
auch an dieser Stelle hier den Leser iiber die Einw#inde und ihre Entkraftung,
wenn auch nur in aller Kiirze, zu informieren.

I. VeErsLuvs findet mit meiner Theorie unvereinbar, daB in den Ver-
suchen nicht nur gleichnamige Extremititen, sondern auch Hinter- und Vor-
derbein homolog funktionieren kénnen; denn ,,die Entwicklung der Fisch-
flossen zu den Beinen der Urodelen ging bei beiden GliedmaBenpaaren durch-
aus nebeneinander her. Dabei wurde dann der Bau der Muskulatur der
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Urodelen erreicht, der fiir die Vorder- und HintergliedmaBen zwar groBe
Ahnlichkeit zeigt, aber durchaus nicht identisch ist* (S. 391); demnach wire
phylogenetisch nicht einzusehen, warum die angeblich einander blo8 un-
gefdhr entsprechenden Muskeln der Vorder- und Hinterextremitit gleiche
Erregungsspezifitit besitzen sollten.

Demgegeniiber will ich nun fiir hier vollig dahingestellt sein lassen,
1. daB sich phylogenetisch leichter spekulieren als beweisen 148t, 2. da8 dem-
entsprechend die Anschauung von der Nichthomologisierbarkeit von Vorder-
und Hinterextremitit, die VERsLUvYs hier einfach mit den Worten: ,,Es ist
klar, daB ... (S. 392) hinsetzt, sich auch im Kreise der einschligigen Fach-
leute durchaus nicht allgemeiner Anerkennung erfreut, daB3 vielmehr andere
eine mehr oder weniger strikte Homologisierung der Muskeln von Vorder-
und Hinterextremitit selbst noch beim Siugetier durchzufiihren in der Lage
sind (vgl. neuerdings DRENNAN, Anat. Record 35, 113. 1927); 3. daB ich
mich nicht berufen fiihle, in phylogenetischen Fragen selbst zu urteilen;
4. schlieBlich, daB die ,,grofe Ahnlichkeit', welche VERSLUYS ja auch zugibt,
vollig geniigt, da ja, wie oben bemerkt (S. 5 o.), die Homologie der Funktion
naturgemiB auch nur fiir die wesent/ichen Muskeln unmittelbar beobachtet
worden ist; alles dieses bleibe also meinethalben vorlidnfig unberiicksichtigt,
und nur das eine sei bedacht: daB sich, wenn man genau iiberlegt, der Ein-
wand von VERSLUYS ja gar nicht gegen die T/eorie richtet, sondern gegen
das beobachtete Phdnomen selbst. Wird nicht geradezu gegen die Vorder-
extremitit der Vorwurf erhoben, daB3 ihr Betragen, daB3 sie namlich ,ho-
molog’ mit einer Hinterextremitit funktioniert, nach dem Gesichtspunkt
einiger Phylogenetiker eigentlich ein ganz unzuldssiges sei? In Rede steht
also bloB noch die Entscheidung, ob man die Tatsache, da3 eine Zehenbeu-
gung von einer Fingerbeugung, eine Zehenspreizung von einer Finger-
spreizung, eine Dorsalflexion des FuBles von einer Dorsalflexion der Hand,
eine Plantarflexion des FuBes von einer Plantarflexion der Hand, eine Knie-
beugung von einer Ellbogenbeugung, eine Kniestreckung von einer Ell-
bogenstreckung begleitet wird, ob man also all dies als lauter zufilliges
Zusammentreffen auffassen will. VERsLUYS meint, es miilte ein ,,merk-
wiirdiger Zufall“ sein, wenn im Laufe der Phylogenese ,,die sich funktionell
entsprechenden (aber nicht homologen) Muskeln den gleichen Erregungston‘‘
erhalten haben sollten (S. 393); ich dagegen meine, da3 es ein viel merk-
wiirdigerer Zufall wire, wenn die einander ,,funktionell entsprechenden Mus-
keln in der beobachteten augenfilligen Weise miteinander funktionell ver-
kniipft wiren, ohne innerlich, sagen wir ihrem Wesen nach, miteinander
verwandt zu sein. Wir haben den Tatsachen ihr Recht zu geben und nicht
gegen sie anzukdmpfen; und wenn die Erfahrung eben lehrt, da das Zen-
trum entsprechende Muskeln an homonomen Gelenken als komodynam behan-
delt, so haben wir das anzuerkennen und auch die Phylogenetik wird es eben
in Rechnung stellen miissen. Die Anerkennung der ,,Homologie der Funk-
tiom — und die leugnet VERSLUYS ja nicht — ist also zugleich schon Anerken-
nung der physiologischen Homodynamie von Vorder- und Hinterextremitit;
zu einer besonderen Stellungnahme gegeniiber irgendwelchen von dem Phi-
nomen dann ausgehenden Theorien gelangt man dann gar nicht mehr. Es
ist sehr bemerkenswert, daB VErsLuys selbst anliaBlich eines eigenen Er-
klarungsversuches (s. unten) selbst implizite darauf zuriickgreifen muB, da
das Zentrum entsprechende Muskeln von Vorder- und Hinterextremitiat
irgendwie in ihrer funktionellen Verwandtschaft erkennt (S. 402, 403).

II. VersLuvs wendet ein, daB ich zwar Vorder- und Hinterextremitit
von Urodelen homolog sein lasse, nicht mehr dagegen (im AnschluB an ge-
wisse Versuchsergebnisse von Braus) bei den Anuren, wahrend sich der
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phylogenetischen Betrachtung die Extremititen der Anuren und Urodelen
als fast vollig komolog darstellten; es wire also nicht einzusehen, warum
dann bei den Anuren ein Vorderbein nicht sollte an Stelle eines Hinterbeines
funktionieren kénnen. Dieser Einwand ist tatsichlich der einzig gerecht-
fertigte, nur in anderem Sinne, als VERSLUYS meint: Wie namlich weiter
unten schon (S. 82) angefiihrt ist, hat sich inzwischen in Versuchen von
GRAPER herausgestellt, daB3 tatsichlich auch bei Anuren Vorderbein mit
Hinterbeininnervation funktionieren kann, so daB3 also wirklich ein Unter-
schied zwischen Anuren und Urodelen nicht besteht.

ITI. VERrsLuvs fithrt gegeniiber der Resonanztheorie den chirurgischen
Befund an, wonach beim Menschen nach kiinstlicher Innervation der Facia-
lismuskulatur durch den N. hypoglossus Wiederherstellung der Funktion er-
reicht werden kann, obwohl phylogenetisch die Innervationsgebiete des Nervus
facialis und des N. hypoglossus, ebenso auch die Ursprungsgebiete der beiden
Nerven, die denkbar verschiedensten seien; es sei nicht einzusehen, wieso
dann von den Hypoglossusfasern Erregungsklinge fiir Facialismuskeln ge-
fithrt wiirden.

Abermals, wie bei Punkt I, kann ich nicht finden, daB dieser Einwand
die Resonanztheorie unmittelbar trifft. Nirgendwo enthéilt die Theorie eine
bindende Aussage iiber die Abgrenzung der Funktionsgebiete im Riicken-
mark (s. dariiber unten S, 78ff.); wenn sich zeigt, daf Facialismuskulatur
durch den Hypoglossus zur Funktion gebracht werden kann, so féih#t eben
der Hypoglossus offenbar doch die ,,Erregungsténe’* fiir die Facialismusku-
latur, ob diese nun phylogenetisch mit seinem normalen Endgebiet ver-
wandt ist oder nicht; so viel steht dann einmal fest; ob aber der Hypo-
glossus auch normalerweise diese Klinge leitet, was verstindlich wire, wenn
Facialis- und Hypoglossuskerne einem einheitlichen Funktionsbereich ange-
hérten oder wenn auch bloB die Erregung vom Facialisbereich auf den ziem-
lich benachbarten Hypoglossusbereich iibergriffe, so wie von den Extremi-
titensegmenten auf die benachbarten Rumpfsegmente (s. unten, S. 83), —
oder ob erst als Auswirkung der geinderten Verhiltnisse gewissermafBen
eine Aufladung der Zentren auf die Spezifitit des neuen Endgebietes statt-
findet, das ist eine ganz andere Frage, die zu beantworten unsere Kenntnisse
noch lange nicht ausreichen. Jedenfalls handelt es sich dabei um eine physio-
logische und keine phylogenetische Frage.

Dieses sind also die drei Punkte, welche VERSLUYS veranlassen, die Re-
sonanztheorie abzulehnen. Aus der Ablehnung haben sich aber dann natur-
gemiB zwei weitere Konsequenzen fiir VERSLUYS ergeben miissen: einmal
muBte, wenn die Theorie falsch sein sollte, in meiner Ableitung irgendwo
ein Fehler stecken und der muBite nachgewiesen werden; und zum anderen
war zu zeigen, wie das Phanomen der h. F., das VERSLUYS ja anerkennt,
auf andere Weise erklirt werden kénnte.

Des ersten Teils dieser Aufgabe entledigt sich VERsSLUYs nun in der
folgenden Weise: Er geht davon aus, daB die Resonanztheorie steht und
fallt mit der Richtigkeit oder Unrichtigkeit der Feststellung, da8$ im all-
gemeinen die verschiedenen Aste der gleichen Ganglienzellen zu verschiedenen
Endgebieten gelangen. Daher er denn auch hier ansetzt: ,,WEiss hat nicht
beobachiet, dap eine verdstelte Nevvenfaser wivklich mit ihren Asten zu ganz
verschiedenen Muskeln zieht und dorvt normale Endplatten bildet; es ist dies
auch von keinem andeven Fovscher beobachiet worden. Die Aufzweigung und
der Verlauf der Nerver machen an sich den Verlauf einer veristelten Nerven-
faser zu verschiedenen Muskeln méglich, aber bewiesen ist dies als dauernder,
funktionsfihiger Zustand nicht’* (S. 399).
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Es ist richtig, daB ich fiir die esnzelne Nervenfaser ihre Verbindung mit
verschiedenen Endgebieten nicht direkt beobachtet, sondern in der auch
oben ausfiihrlich geschilderten statistischen Weise erschlossen habe. In dem
Gewirr von regenerierenden Fasern die einzelne durchzuverfolgen, ist unter
den gegebenen Verhiltnissen, bei den weiten Strecken, um die es sich han-
delt, technisch fast vo6llig ausgeschlossen. SchlieBlich wird niemand, der die
Erscheinungen der Nervenregeneration auch nur halbwegs kennt, leugnen,
daB selbst eine solche Einzelverfolgung jeder Faser auch zu keinem anderen
Ergebnis fithren wiirde als eben zum Nachweis einer ganz wahllosen Ver-
teilung; und auch VERsLUYS leugnet das ja nicht, denn er sagt doch (S. 399):
,,Es ist gewiB nicht unwahrscheinlich, daB dabei Veridstelungen derselben
Nervenfaser zu BoNGNERschen Bindern gelangen, die zu ganz verschiedenen
Nerven gehoren, und in diese hineinwachsen.’” In diesem Punkte also, daB3
primir ein ganz wirrer Anschlu8 verschiedener Endgebiete an die gleiche
Ganglienzelle Tatsache ist, widerspricht VErsLUvs meiner Darstellung durch-
aus nicht, nimmt sie vielmehr vollig an. Da aber das Bestehenbleiben solcher
wirrer Verbindungen zwingend zur Resonanztheorie filhren muB, sucht
VERSLUYS nun in Zweifel zu ziehen, da8 die Unordnung in den Verbindungen
eine daueyrnde sei. Es wire seiner Ansicht nach durchaus moglich, da3 nach
anfinglicher starker Uberproduktion von Nervenfasern die Mehrzahl der-
selben wieder zugrunde ginge. ,,Und es ist die Frage, ob dabei nicht eine
Auswahl unter den Verdstelungen eintritt; man kénnte sich z. B. vorstellen,
daB3 wenn einmal eine oder einige Veristelungen einer Nervenfaser in einige
BineNERsche Binder einen Muskel erreicht haben und unter Bildung ihrer
motorischen Endplatten in Funktion getreten sind, dann die anderen Ver-
dstelungen derselben Faser zu anderen Muskeln in ihrem Wachstum ge-
hemmt werden und dadurch verkiimmern (S. 399).

Gegeniiber dieser Annahme ist nun folgendes zu bemerken:

1. Es ist zwar durchaus moéglich, da3 eine Anzahl von neugebildeten
Fasern, wenn sie keinen funktionellen AnschluB3 gefunden haben, degene-
rieren; niemals ist aber von irgendeinem Forscher irgend etwas beobachtet
worden, was nur im entferntesten dafiir spriche, daB bei solcher Degene-
ration irgendein selektives Prinzip mitspielte.

2. Auf der anderen Seite wissen wir aber, da Amputationsneurome,
jene vollig wirren Netzwerke von regenerierten Nervenfasern, jahrelang fort-
bestehen, okine einer Ordnung Platz zu machen.

3. Wir wissen iiberdies, daB auf sensiblem Gebiet der Zustand, daB eine
und dieselbe Nevvenfaser mit verschiedenartigen Endigungen verbunden sein
kann, etwa durch einen Ast mit einem MeissNErRschen Korperchen, durch
einen anderen mit einer freien Endigung, nicht nur ein dauernder ist, sondern
ein hiufiges physiologisches Vorkommnis darstellt (DoGIer, vgl. OHMORI:
Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. 70, 347. 1924!); es liegt also kein
Grund vor, fiir die motorischen Fasern das Gegenteil anzunehmen.

4. VERSLUYs nimmt an, daB die Herstellung einer funktionellen Ver-
bindung von seiten eines Faserastes die Entwicklung der anderen Aste
hemmt; nun geniigt aber esn Ast von jeder Faser nicht, da, wie sich gezeigt
hat, einer geringen Menge von Ganglienzellen eine grofe Menge von peri-
pheren Faserzweigen zugehért; wenn aber wieder, wie es der Fall ist, jede
Faser dauernd in viele Aste gespalten bleiben muB, dann miiBte im Sinne
VERSLUYS’ angenommen werden, daf nur die Abgabe von Asten an andere
Muskeln, nicht aber an den eigenen Muskel gehemmt wird, womit wieder
in anderer Form die Spezifitit beim Auswachsen der Nervenfasern einge-
fijhrt wire, die nun einmal nicht existiert.
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5. Die ganze Annahme tragt, wie man sieht, nicht das mindeste zur
Erklarung des Phanomens der h. F. bei. Daher denn VERsLUYS, auch dieses
zu erklaren, weitere Annahmen zu Hilfe holen mu8, und diese sind die fol-
genden:

Wenn, wie VERSLUYS annimmt, Verwirrung in den Bahnen am Ende
nicht mehr besteht, dann kénnte auf dem Wege iiber den sensiblen Kontroll-
apparat eine Umstellung im Zentrum entsprechend dem beobachteten Phi-
nomen erfolgen. Wenn ,,eine Vorderextremitit neben eine Vorderextremitit
transplantiert wird, so konnten z. B. die Meldungen Streckung des EIlI-
bogengelenkes des Transplantates und Beugung desselben Gelenkes bei der
Ortsextremitét gleichzeitig eintreffen. Bei so widersprechenden Reizungen
des betreffenden Zentrums im Zentralnervensystem wéire es gar nicht be-
fremdend, wenn jede Bewegung eingestellt wiirde, ebenso wie eine Bewegung
bekanntlich eingestellt wird, wenn die sensiblen Kontrollreize, etwa bei
Durchschneidung der betreffenden Nervenfasern, fehlen. Aber bei ,homo-
loger Funktion’ wiirde vielleicht kein Widerspruch in den zentripetalen sen-
siblen Meldungen eintreten und solche Bewegungen wiirden durchgefiihrt
werden; d.h.: der Salamander wird, falls er die Ortsextremitit bewegt,
die Gelenke der transplantierten Extremitdt immer gleichsinnig mitbewegen
. ... Ist es nicht denkbar, daf3 die homologe Funktion das einzige Verhalten
des Transplantats darstellt, welches keine Stovung hervorruft? Die Uberein-
stimmung der Bewegung von Ortsextremitit und Transplantat darf daher
meines Erachtens nicht von vornherein als ,unsinnig’ (WEiss, 1924, S. 639)
bezeichnet werden‘’ (S. 403).

Demgegeniiber muB ich zunichst hervorheben, dal VErRsLuvs sichtlich
irrt, wenn er meint, daB ,,bekanntlich’‘ die Bewegungen nach Ausschaltung
der sensiblen Kontrollreize sistieri werden; es tritt zwar eine gewisse Alte-
ration der Bewegungsfolgen ein, die Bewegungen sind weniger ausgeglichen,
aber eingestellt werden sie ,,bekanntlich‘ nichs und keineswegs. Zur Sache
selbst ware mancherlei zu sagen, doch sollen nur zwei Ungereimtheiten
hervorgehoben sein:

1. VERSLUYS baut seine Erklirung auf dem Fall auf, da3 eine Vorder-
extremitit neben eine Vorderextremitit transplantiert ist; nur zentripetale
Erregungen, die von homologen Muskeln kommen, sollen sich dabei ver-
tragen, nicht-homologe sich verléschen. Warum behandelt VERSLUYS nun
hier nicht den allgemeinen Fall, in welchem eine Vorder- neben einer Hinter-
extremitit steht? Offensichtlich aus dem Grunde, weil er dann, um die gleiche
Erklirung beizubehalten, feststellen miiBte, daB wieder nur Erregungen aus
entsprechenden (ich sage nicht: homologen) Muskeln miteinander vertrag-
lich wéren, was aber zur Voraussetzung hitte, daB eben Erregungen ent-
sprechender Muskeln vom Zentrum als ,,komolog’* behandelt wiirden, wo-
mit VERsLUYS selbst auf den Punkt gelangen wiirde, dessentwegen er die
ganze Resonanztheorie ablehnen zu miissen vermeint.

2. Es wird iiberhaupt die ganze Uberlegung von VERsLUYs hinfillig
in dem Augenblick, wo nicht der Fall mit zwe/ beisammenstehenden Ex-
tremititen, sondern der Fall esner einzigen Extremitit ins Auge gefaBBt wird.
‘Wie ich beschrieben (4) und oben (S. 12) wiederholt habe, funktioniert eine
Extremitit, die man nicht neben eine andere, sondern an die Stelle einer an-
deren, jedoch in abrormer Orientierung eingepflanzt hat, zeitlebens so, als
stinde sie in normaler Orientierung; oder, anders ausgedriickt, sie funktio-
niert homolog mit einer imagindren normal ovientierten Ortsextremitat an der
gleichen Stelle. Bei entsprechender Verdrehung arbeiten also die Bewegungen
des Transplantates den intendierten Korperbewegungen gerade zuwider, und
das zeitlebens. Nicht nur, daB dieses Verhalten wirklich véllig sinnwidrig
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ist, nicht nur, daB nicht einzusehen ist, warum, wenn Erlernen irgend etwas
dabei zu retten vermochte, es das nicht im Sinne eines Umlernens zu brauch-
barer Funktion tite, — in diesem Falle haben wir ja iiberhaupt nicht Er-
regungen von verschiedenen Extremititen im gleichen Zentrum eintreffend,
die sich, wie VERSLUYS annimmt, gegenseitig beeintrichtigen kénnten. Die
imaginire Extremitit kann doch wohl keine zentripetalen Erregungen sen-
den, denen sich die Funktion des Transplantates anpassen sollte.

So ist denn kurz gezeigt, da3 weder die Einwénde gegeniiber der Theorie,
noch auch die Verbesserungsvorschldge ihrerseits einer angemessenen Kritik
standzuhalten vermégen.

V1. Uberblick.

Ein kurzer Uberblick soll uns nun das Erreichte vor Augen fiihren;
alles, was darin gesagt wird, gilt zunichst und unmittelbar nur fiir den
Bereich, fiir den es abgeleitet wurde, das ist fiir das motorische Geschehen
etner Extremitdt, die von normalen Extremititensegmenten her innerviert
wird.

Die Erfolgsorgane (Endorgane; wobei offen bleibt, was im speziellen
als Endorgan zu gelten hat) besitzen eine spezifische Konstitution, welche
sie eines vom anderen unterscheidet; diese Spezifitit duBert sich darin,
daB sie jedes nur auf eine ganz bestimmte Form von Erregung ansprechen
konnen, und daB diese Form fiir jedes Erfolgsorgan eine andere ist. Soll
also ein Erfolgsorgan auf nervése Erregung ansprechen kénnen, so darf
diese nicht ,,Erregung schlechthin®, sondern muBl der Eigenerregungs-
form des Endorganes ,,adiquate’ Erregung sein. Nicht aber etwa, dal
das Erfolgsorgan auch der ihm adiquaten Erregung gegeniiber noch ein
Entscheidungsvermégen iiber sein In-Funktion-Treten besife; ihr kann
es nicht nur, sondern ihr muf es folgen, wenn es nur iiberhaupt sich in
funktionsfihigem Zustand befindet. Das Zentralorgan mu8 also, um ein
Erfolgsorgan in Tatigkeit zu bringen, ihm die Erregung in der ihm ad-
aquaten Form zuschicken; solche auf die Spezifitit eines bestimmten End-
organes zugeschnittene Erregung haben wir ,,adiquate Erregungskompo-
nente’ genannt; Komponente darum, weil sie ja einen Bestandteil des
Gesamtimpulses fiir den ins Werk zu setzenden Reflex ausmacht. Die
,,adaquate Erregungskomponente’‘ enthilt auch die Anweisung tiber den
Grad der Tatigkeit fiir das Endorgan, dem sie zugehort; diesen Faktor,
der die Intensititsverhiltnisse angibt, nennen wir ,,Intensititsfaktor®,
wahrend das Merkmal, das die Erregungskomponente gerade einem be-
stimmten Erfolgsorgan angemessen sein 14Bt, als ,,Spezifitatsfaktor' zu
bezeichnen ist. Die Gesamtheit adiquater Erregungskomponenten, die
fir eine bestimmte Bewegung abgeschickt werden, ist der ,,A4#k#ons-
impuls” (AI). Der Aktionsimpuls wird iiber alle motorischen Wurzel-
fasern des Abschnittes in gleicher Weise abgelassen und dringt so zu
allen Endorganen des Bezirkes vor. Nur jene Erfolgsorgane jedoch, fiir
die er adiquate Komponenten mit sich bringt, kénnen und miissen an-
sprechen. Ob die Komponenten im Gesamtimpuls nebeneinander und
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durcheinander laufen oder ob der ganze Impuls als esnheitliche Resultie-
rende abgeht, so daB an der Peripherie die Komponenten effektiv heraus-
gelost werden, 148t sich im Rahmen der bisherigen, nur ganz allgemeinen
Einsichten nicht entscheiden; je nach der besonderen Vorstellung, die
man sich nachher von der Art des Vorganges wird bilden wollen, wird das
eine oder das andere angenommen werden miissen. Eines aber ist jeden-
falls zu fordern: daB die Komponenten, auch wenn sie zu einer Resul-
tierenden zusammengetan sind, einander gegenseitig nicht beeinflussen,
sondern an der Peripherie in der gleichen Form erscheinen, in der sie
von zentral abgefertigt sind.

Der Kern der neuen Auffassung liegt darin: Das Muskelsystem stellt
eine Mannigfaltigkeit spezifisch konstituterier und beziiglich ihrer nervésen
Evregbarkeit spezifisch voneinander verschiedener Endbezirke dar, das Zen-
trum verfiigt diber die gleiche Mannigfaltigkeit spezifischer Erregungs-
formen, je ein Endbezirk und je eine Evregungsform sind einander ange-
messen, aufetnander ,,abgestimmt’’, und jegliches Endgebiet vermag nur auf

die ihm allein zugehorige Evvegungsform anzusprechen und in Tdtigkeit
2u treten.

Zweiter Teil.

I. Einleitung.

Es ist von Vorteil, die Trennung zwischen dem vorhergegangenen
ersten Teil dieser Arbeit und dem nun folgenden zweiten stark zu unter-
streichen, um zu einer richtigen Wertung des Inhaltes hier wie dort zu
gelangen. Folgendes ist der Unterschied: Im eisten Teil war ein iiber
alle Zweifel deutliches, mit gesetzmaBiger Gleichartigkeit unter den ver-
schiedenartigsten Bedingungen auftretendes Phinomen beschrieben wor-
den; damit ist ein Stiick gesicherter Besitz gewonnen. Durch logische
Konstruktion wurde aus der Erscheinung herausgeholt, was an allge-
meiner Einsicht sie zu liefern imstande war. Hypothetisches ist dabei
nirgends zu Hilfe genommen worden.

Wesentlich anders ist nun der Inhalt des zweiten Teiles. Hier werden
erst Pline entworfen, die fiir die weitere Ausgestaltung des als Rohbau
fertigen Gebaudes die Richtung weisen sollen. Der sichere Boden der
Tatsachen wird oft genug verlassen werden miissen, Vermutungen werden
an Stelle von Schliissen treten; bisher konnten wir einer geraden Bahn
ohne Abweichungen folgen und nun sind wir an einem Kreuzweg ange-
langt, sehen mehrere Wege nach verschiedenen Richtungen hin abgehen
und wissen doch nicht, welcher der richtige ist. Neue Annahmen werden
getroffen und auf ihre Haltbarkeit gepriift werden miissen, aber nicht
mehr wie frither Annahmen, die einem gesicherten Tatbestand ange-
messen als solche einzig mégliche sind, sondern Annahmen, die vorerst
noch in der Luft hingen und ihrer Bestitigung durch tatsichliche Be-
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funde harren und von denen zunichst nichts weiter gefordert werden
kann, als daB sie allen Punkten der allgemeinen Theorie gerecht werden.
Wo aber mehrere Annahmen angehen, wo der einen oder anderen nur
vorbehaltlich spiterer experimenteller Bestitigung der Vorrang zuer-
kannt wird, dort ist alles Hypothese.

Und so verschieden wie gesicherte Tatsache und hypothetische An-
nahme sind eben auch die beiden Teile dieser Arbeit, die von jenen
handeln. Was im ersten Teil gesagt wurde, besteht ganz unabhingig von
jedweder Aussage des zweiten. Die allgemeinen Folgerungen des ersten
Teiles haben Tatsachenwert, die speziellen Ausdeutungen des zweiten
entbehren noch eines solchen; mogen die letzteren auch zur Ginze ab-
gelehnt und widerlegt werden, der Rahmen, dem sie eingepal3t waren,
die allgemeine Theorie von der Spezifitdtszuordnung zwischen Endovgan
und Errvegung, wird dadurch nicht zugleich zerstért. Und es werden viel-
leicht dereinst ganz andere, als die im folgenden zur Auswahl vorgelegten
Hypothesen, solche auch, an die hier noch gar nicht einmal gedacht ist,
geschaffen werden und zur Geltung kommen, doch auch sie alle werden
gezwungen sein, sich in jenem Rahmen zu halten. Nochmals: Von der
Annahme oder Ablehnung eines der in den folgenden Abschnitten er-
orterten Punkte, irgendeiner oder auch aller im weiteren vorgeschlagenen
Ausdeutungen, bleiben die Ergebnisse des ersten Teiles unberiihit.

Sachlich zerfallen die nachfolgenden Darlegungen in drei Abschnitte:
Der erste bringt einige Ergianzungen zur aligemeinen Theorie, im groBen
und ganzen noch ohne Bezug auf spezielle Annahmen #ber die Art der
Spezifitat des Erregungsgeschehens, also fiir alle Hypothesen passend,
dennoch aber gesondert vom ersten Teil behandelt, weil die Experimente,
die zur Aufstellung der allgemeinen Theorie gefithrt haben, hier zur Auf-
klarung nicht mehr ausreichen. Es handelt sich vor allem um die Fragen,
was als Endorgan zu gelten hat, bzw. ob und in welchem Bereich meh-
reren Endorganen gleiche Spezifitit zuzuerkennen ist, und dann um die
Entstehungsraume der Aktionsimpulse und ihre gegenseitige Abgrenzung
im ZNS. Tm zweiten Abschnitt werden Hypothesen zu entwickeln ver-
sucht, welche iiber die Art der Spezifitit des Erregungsgeschehens Vor-
stellungen an die Hand geben sollen. Im dritien Abschnitt werden dann
die Beziehungen zu den bisherigen Ergebnissen der Nervenphysiologie
hergestellt ; schlieBlich wird kurz Bezug genommen auf einschligige Pro-
bleme und Ergebnisse der Entwickiungsgeschichte, der Chirurgie und der
Psychologie, soweit unserer Theorie darein Licht zu werfen gegeben ist.

Schon die Namengebung kann unter Umstinden AnlaB zu MiBver-
standnissen werden. Darum habe ich es im ersten Teil vermieden, die
Theorie mit einem bestimmten Namen zu belegen. Diese Namenlosig-
keit macht sich aber mit der Zeit unangenehm fithlbar und kann auf die
Dauer nicht beibehalten werden; wir miissen also zusehen, wie die



Erregungsspezifitdit und Erregungsresohé&. 63

Theorie am besten zu benennen wire: Der Titel soll nichts Hypotheti-
sches enthalten, nichts prajudizieren. In ihrem Kern lehrt die Theorie

1. die Existenz von verschieden spezifizierten Erregungen,

2. die Existenz von adaquat auf die einzelnen Erregungsformen ab-
gestimmten Erfolgsorganen.

Die Miterregung des peripheren Organes durch die ihm spezifisch
adiaquate Erregung kénnen wir als , Erregungsresonanz® im weitesten
Sinne bezeichnen. So verdient denn die Theorie am ehesten den Namen:
,» Theorie der Evvegungsspezifitit und Ervegungsresonanz im motorischen
Nervensystem'‘, oder abgekiirzt: ,,Resonanztheorie der wmotovischen Ev-
regung'’. Dieser Titel sei denn auch im folgenden beibehalten, weil er
anschaulich mit einem Schlage das Wesentliche der Sachlage vor Augen
fithrt, und iiberdies weil er auch schon von anderer Seite zur Bezeichnung
meiner Theorie verwendet worden ist.

II. Ergdnzungen zur Theorie.

Das Effektorensystem an der Peripherie enthilt jene spezifisch kon-
stituierten Gebilde, die wir im vorigen stets schlechthin als ,,Endorgane**
oder ,,Erfolgsorgane” angesprochen hatten. Als Effekt des nervésen
Geschehens ist natiirlich nur die Verinderung im Zustand des Muskels
anzusehen, und so gehoren alle peripheren Vorrichtungen, welche der
mechanischen Leistungsiibertragung dienen, Faszien, Sehnen usw., sicher
nicht zum ,,Endorgan” und ebensowenig wie sie diirfen wir Hiill- und
Ernihrungsvorrichtungen, sensible Endapparate und ahnliches dazu
zahlen. Als Trager der spezifischen Konstitution bleibt also nur der rein
muskulare und motorisch-nervise Anteil des Muskels zur Betrachtung.

Dem Herkommen gemiB wollen wir am Erfolgsorgan drei unter-
schiedliche Gebiete auseinanderhalten: die Nervenendplaite als Terminal-
struktur des nervisen Systems, die Muskelfaser als rein muskuldren Kon-
traktionsapparat, und zwischen beide geschaltet eine Intermedidrsubstanz
(Myoneuraljunktion, ,,receptive substance LANGLEY), fiir die BOEKE
im periterminalen Netzwerk das anatomische Substrat vermutet.

Es ist nun die Frage, fiir welchen dieser drei Teile jene spezifische
Konstitution mit einiger Wahrscheinlichkeit in Anspruch genommen
werden kann.

Wir wissen heute, daB die leitenden Verbindungen zwischen ZNS und
Peripherie in der Ontogenese durch Auswachsen der Nervenfasern von
den Ganglienzellen des Zentrums aus hergestellt werden (vgl. S. 130f); daB
die Regeneration prinzipiell gleichartig verliuft, haben wir gehért.
Halten wir uns, um mit dem Beweismaterial méglichst nahe an unseren
eigenen Versuchen bleiben zu konnen, in erster Linie an das Regenera-
tionsgeschehen; da haben wir erfahren, dal der auswachsenden Nerven-
faser keine funktionelle Spezifitit zu eigen ist. Sie erreicht das periphere
Muskelelement und geht mit ihm, welches immer es auch sei, eine lei-
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tende Verbindung ein; der Ubertragungsapparat wird dabei von der
Faser selbst in Form der Endplatte ausgebildet. Kann nun diese End-
platte aus eigenem sich ortsgemdf} spezifisch organisieren, wenn die Faser
selbst indifferent ist? ,,Aus eigenem* will besagen: ohne Mithilfe auBer-
halb ihrer gelegener Faktoren.

OrtsgemiB muB die Spezifitiat sein, das verlangt die Theorie; sonst
konnte es nicht stets organrichtige Funktion (S.g) an der Peripherie
geben.

Es 4Bt sich nun leicht erweisen, daf3 die Nervenendplatte aus eigenem
zu solcher ortsgemiBer Spezifikation nicht fihig sein kann; denn die
Nervenfaser, von der sie gebildet wird, hat ja im vorhinein keine Ahnung
davon, an welchen Ort, zu welchem peripheren Gebiet sie hingeleitet
wird; es muB3 also die Nervenendplatte, wenn sie selbst bereits den orts-
gemil spezifizierten Bestandteil darstellen soll, bei der Ortlichkeit, an
der sie zur Ausbildung gelangt, irgendwelche Instruktionen erhalten,
durch die sie iiber die Ortlichkeit orientiert wird. ‘'Um aber solche In-
struktionen erteilen zu kénnen, um der werdenden Endplatte angeben
zu konnen, welche besondere Konstitution die.ortsgemiBe ist, muf3 die
Ortlichkeit selbst irgendwie besonders geartet sein; und damit die End-
platten an verschiedenen Orten verschiedene Instruktionen erhalten
konnen, miissen eben. die verschiedenen Orte selbst in der gleichen
Mannigfaltigkeit, wie sie fiir die fertigen Endplatten zu fordern ist, ver-
schieden konstituiert sein. Die instruierende Ortlichkeit ist aber offenbar
das Muskelelement. Somit miissen jedenfalls die Muskelelemente selbst
spezifisch konstituiert sein und die Moglichkeit, an die man zuerst hatte
denken kénnen, daB3 nimlich nur die Nervenendplatte allein Triger der
Spezifitat wiare, fillt weg. Die Spezifitit der ,,Erfolgsorgane’ muB an
der Peripherie begriindet sein, noch ehe itberhaupt die Nervenverbin-
dungen hergestellt sind; sie kann nur allenfalls dem spiter erstehenden
Nervenendapparat mitgeteilt werden.

Damit ist nun keineswegs gesagt, daB das fiir die Aufnahme der ad-
aquaten Erregungsformen zugeschnittene Element nicht doch die Nerven-
endplatte sein konnte; jaich mochte sogar gerade diese Annahme, solange
nicht experimentelle Beweise dagegen sprechen, festzuhalten versuchen
aus folgendem Grunde: Die Endplatte gehort dem #nervisen System an
und wir haben daher die spezifische Zuordnung zwischen Zentrum und
Peripherie wenigstens als Zuordnung innerhalb eines und desselben Sy-
stems; die Annahme einer Zuordnung von Elementen verschiedener Sy-
steme zueinander wiirde Komplizierteres fordern, das Experiment kann
uns natiirlich auch vielleicht gerade ihre Richtigkeit lehren, das bleibt
zundchst abzuwarten. Auf jeden Fall muB festgehalten werden, daB die
Nervenendplatte, wenn sie wirklich als der Triger jener spezifischen
Konstitution, welche das Endorgan nur einer einzigen Form von Er-
regung zuganglich sein 14Bt, erwiesen werden sollte, doch diese ihre
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Spezifitat sich erst unter dem EinfluB eines spezifisch organisierten
Muskelelementes erworben haben kann. Daher ist das (wenigstens ent-
wicklungsgeschichtlich) Primdre offenbar die Spezifitit der rein musku-
liven Gebilde.

Maoglich wire immerhin auch die Annahme, daB die Nervenendplatten
noch alle untereinander gleichartig konstituiert wiaren und nur die Inter-
mediirsubstanz oder nur der rein muskulire Anteil spezifisch wire. Es
scheint aber eine experimentellc Tatsache gegen die Indifferenz der End-
platte zu sprechen, und das ist folgende:

BOEKE (I) war es, nachdem bereits seit langem sich verdiente For-
scher um das Problem bemiiht hatten, in einwandfreier Weise gelungen,
den Stumpf eines sensiblen Nerven in eine moforische Nervenbahn hinein
regenerieren und zu motorischen Anteilen der Peripherie gelangen zu
lassen. Auch das Umgekehrte gliickte — Regeneration motorischen
Nervs in sensible Bahn. Einmal wurde zentraler Stumpf des Lingualis

in den peripheren Hypoglossus, das andere Mal zentraler Hypoglossus
in die periphere Lingualisbahn hineingeleitet. Da, wie sich gerade in
diesen Versuchen wieder sehr klar zeigte, die in einen degenerierten peri-
pheren Nervenfaserabschnitt hineingelangte regenerierende Nervenfaser
zwangsliufig zu dem am distalen Ende der Leitstrecke liegenden (degene-
rierten) Endorgan hingefiihrt wird, kamen im einen Fall schlieBlich sen-
sible Fasern zu den degenerierten motorischen Endplatten der Zungen-
muskulatur und im anderen Fall motorische Fasern zu sensiblen End-
korpern. Es ist nun sehr bemerkenswert, was da eintrat: Es hitte ja
ganz gut erwartet werden koénnen, daf3 die sensiblen Fasern nunmehr
auch sensible Endapparate ausbilden wiirden. Das geschah aber nicht;
vielmehr splitterten die senstblen Lingualisfasern an der Zungenmusku-
latur in Form von motorischen Endbdumchen auf, verbanden sich mit dem
muskuliren Anteil und bildeten motorische Endplatten aus, so wie man
es sonst nur von motorischen Fasern zu sehen gewohnt ist; im weiteren
Verlauf trat auch das periterminale Netzwerk wieder hervor und eine
funktionstiichtige Verbindung schien hergestellt. Also: Sensible Fasern
hatten an moforischer Peripherie motorische Endapparate ausdifferen-
ziert. Darin, daB, wie wir daraus erkennen mogen, nicht einmal die
allgemeine Qualitit des nervosen Endapparates — ob motorisch oder
sensibel —in der Faser vorgebildet ist, daB vielmehr diese Qualitit ganz
unter dem EinfluB der Entstehungsortlichkeit bestimmt wird, kommt
die entwicklungsgeschichtliche Abhingigkeit der Nervenendplatte vom
Muskel deutlich genug zum Ausdruck.

Wenn nun schon die Bestimmung ,,motorische Endplatte durch den
Muskel erfolgt, so liegt es nahe, das Muskelelement auch dafiir verant-
wortlich zu machen, daB die Nervenendplatte in orisgemdfer Erregungs-
spezifitdt ausgebildet wird. Gelangt nun eine Nervenfaser zum Muskel-
element, so wird sie eben dort nicht bloB veranlaBt, iiberhaupt motori-

Ergebnisse der Biologie III. 5
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sche Endplatte schlechthin, sondern am Muskel 4 Endplatten von der
Erregungsspezifitit ¢, an B von der Spezifitit § usw. auszubilden.

Vom entwicklungsphysiologischen Standpunkt aus macht eine solche
Annahme keinerlei Schwierigkeiten. Dem Entwicklungsmechaniker ist ein
solches Verhalten als ,,abhingige Differenzierung‘’ durchaus gelaufig, ja es
sieht sogar so aus, als ob auch die meisten Fille von ,,Selbstdifferenzierung‘
auf eine ontogenetisch friiher erfolgte Determination der Gestaltung des Ge-
bildes durch ortsgemiBe Einwirkungen der Umgebung, in der das Material
zur Entwicklung kommt, zuriickgingen, also urspriinglich ,,abhéngige* Diffe-
renzierungen wiren (vgl. WEiss, 12). Transplantate von Keimbezirken aus
frithen Stadien entwickeln sich der Qualitit des neuen Standortes gemaB
(SpEMANN, ManGoLD). Die Wirbeltierlinse bildet sich vielfach unter der
Einwirkung der vom Gehirn aus vorgestiilpten Augenblase aus dem dar-
iiberliegenden Ektoderm. Beispiele dieser Art kdnnten noch in Menge bei-
gebracht werden; sie alle haben gemein, da8 die Entwicklung eines noch
einigermafBen indifferenten Anlagemateriales durch andere bereits weiter
differenzierte Teile zur ortsgemdfen Ausbildung veranlaBt werden kann. Und
dasselbe liegt schlieBlich in unserem Fall bei der Ausgestaltung der Nerven-
endplatten vor: Unter dem EinfluB eines bereits individuell spezialisierten
Muskels bildet die bis dahin indifferente Faser die ortsgemdf spezifische End-
platte aus.

Wir kommen nach all dem zu dem vorlaufigen Ergebnis — und die
Annahme hat viel Wahrscheinlichkeit fiir sich —, daB als Endorgan,
welches fiir die Erregungsauswahl geeignet gebaut ist, die Nervenend-
plaite anzusehen ist, daB sie selbst aber ihre spezifische Konstitution erst
unter dem EinfluB des ebenfalls spezifisch konstituierten Muskelelemen-
tes, auf dem sie zur Ausbildung kommt, ontogenetisch erworben hat.
Moglich bleibt auBerdem, daB sich die Spezifitit noch ein Stiick weit
zentral in die Nervenfaser selbst hineinzieht.

Nachdem wir nun die Frage behandelt haben, wer als ,, Endorgan‘,
als Trager der Spezifitit iberhaupt in Betracht kommt, miissen wir des
weiteren untersuchen, in welchem Umfang den Endorganen Eigenspezifi-
tat zuzusprechen ist. Die Schliisse, welche zur Annahme der Spezifitat
tiberhaupt gefithrt hatten, waren auf die Erscheinung der h. F. gegriindet,
die da lehrte, daB unter den angegebenen Bedingungen gleichnamige
Muskeln synchron funktionieren; dabei kam, da die Beobachtung sich
auf Bewegungsphinomene stiitzte, stets nur die Tatigkeit ganzer Muskeln,
also einheitlicher Verbinde von Muskelelementen, in Betracht. Aus der
Erscheinung der h. F. kann demnach nicht gefolgert werden, ob dem
ganzen Muskel als solchem oder aber jedem seiner Elemente eine Eigen-
spezifitit zukommt.

Ein einképfiger Muskel wird bei seiner anatomisch starren Anordnung
nur eine Wirkungsrichtung besitzen kénnen, mag er auch aus noch so
viel Elementen zusammengesetzt sein. Eine Teilfunktion der Art, dafl
nicht der ganze Muskel in Aktion tritt, kénnte nur auf die Intensitit,
nicht aber auf die Richtung des Bewegungserfolges von Einfiuf} sein. Da
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also der Muskel als geschlossener Verband von unter allen Umstinden
untereinander synergistischen Elementen in Funktion tritt, ist er — zu-
nichst physiologisch — als Individuum zu betrachten. So wird es auch
wahrscheinlich, daB8 ihm auch hinsichtlich der Erregungsspezifitat als
ganzem eine individuelle Charakteristik zukommt, und daB dementspre-
chend alle auf ihm liegenden Endapparate untereinander gleiche Spezi-
fitat hatten.

Dieses ist ja eine Annahme, welche wir bisher schon stets stillschwei-
gend hatten mitlaufen lassen, um die Darstellung nicht zu sehr zu kom-
plizieren; im ersten Teil war an gelegener Stelle auf das Interimistische
der Annahme hingewiesen worden. Zur Erklirung des Phinomens der
h. F. ist es schlieBlich vollkommen ausreichend, wenn fiir jeden Muskel
als ganzen eine einzige Charakteristik angenommen wird, wenn also alle
Endapparate am Muskel 4 die gleiche Spezifitit ¢ besitzen. Die Sach-
lage bliebe, darauf sei nachdriicklich hingewiesen, ihrem Wesen nach
ganz unverindert, wenn sich vielleicht einmal diese Annahme als nicht
zutreffend erweisen sollte; man hitte in solchem Falle dann nur (in den
Ausdriicken und Zahlen unseres Schemas gesprochen) statt der  (20)
Spezifititen des Extremititenbezirkes, wie sie durch das Vorhandensein
von m (20) selbstindigen Muskeln mindestens gefordert wird, fiir jedes
Nervenendorgan eine eigene, also insgesamt einige tausend Spezifitaten
anzunehmen, denen ebensoviele spezifische Erregungsformen zugehéren
wiirden.

Doch erscheint auf moforischem Gebiet die Annahme einer ebenso
groBen Mannigfaltigkeit von Spezifitdten, wie Endapparate und Muskel-
elemente da sind, sehr unwahrscheinlich. Nicht nur, weil eine Differen-
zierungsfahigkeit Muskelelemenien gegeniiber keinen Sinn hitte, wo doch
ohnedies der Muskel als ganzer nur eine einzige Aktionsrichtung besitzt;
sondern es gibt auch tatsichliche Befunde, welche die einheitliche Be-
schaffenheit innerhalb eines und desselben Muskels, auch soweit es sich
um seine Funktion handelt, darzutun geeignet sind (siche weiter unten).

Anderseits darf nicht iibersehen werden, daB das, was sich der
Anatomie als Muskel darstellt, noch nicht wirkliche physiologische Einheit
zu sein braucht. Im allgemeinen wird zwar merphologische Abgeschlos-
senheit und Selbstindigkeit auch fiir funktionelle Einheitlichkeit zeugen,
das vor allem iiberall dort, wo es sich um einképfige Muskeln handelt,
denn dort ist ja das Gebilde schon durch die anatomischen Bedingungen
zu einer Stereotypie der Funktion verurteilt. Anders aber bei den mehr-
kopfigen Muskeln: da wird vielleicht dem Anteil eines jeden Kopfes eine
gesonderte Spezifitit zuzuerkennen sein. Nur die Empirie kann uns dann
lehren, was in physiologischem Sinne als letzter einheitlicher Verband zu
gelten hat; es wird das immer jener Verband sein miissen, dessen Ele-
mente niemals gesondert in Bewegungsfunktion befunden werden. Sol-
chem Verband wird dann, mag er auch nur Teil eines anatomischen Mus-

5*
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kels sein, schon eine ihm allein zukommende Eigenspezifitit zugehoren
miissen. Wenn also im folgenden vom Muskel als Triger einheitlicher
Spezifitiit gesprochen wird, so ist damit stets nur der funktionell einhest-
liche Verband von Muskelelementen gemeint, gleichviel ob er nun mor-
phologisch deutlich abgeschlossen ist oder nicht.

Es gibt nun, wie oben erwihnt, Kriterien, welche es wahrscheinlich
machen, daB tatsichlich alle Elemente eines solchen Verbandes unter-
einander von gleicher Funktionsspezifitit sind, und daB nur so viele
Spezifititen vorhanden sind wie Muskeln.

SCHIEFFERDECKER (1, 2) hat in eingehenden Untersuchungen am
Frosch und Vogel gezeigt, daBl der quergestreifte Skelettmuskel als sol-
cher wirklich in gewissem Sinne strenge Individualitdt besitzt, die sich
nicht etwa bloB in der duBeren Form und Anlagerung, sondern in seinem
ganzen inneren Bau durchaus ausprigt und ihn von allen iibrigen Mus-
keln merklich unterscheidet. Nach SCHIEFFERDECKER sind der feinere
histologische Bau, die Fasergr68e im Querschnitt, die ,,absolute Kern-
zahl”, ,,absolute Kerngr6Be® und ,,relative Kernmasse, kurz, alle Kri-
terien, die tiberhaupt als Charakteristik zellulirer Gebilde und ihrer Ver-
binde genommen werden koénnen, fiir die verschiedenen Muskeln grund-
verschieden, so daB etwa ein Gastrocnemius und ein Semitendinosus als
zwei Personen von nicht nur d4uBlerlich, sondern bis ins Innerste verschie-
denem Charakter erscheinen. Es geht ,,deutlich aus den Untersuchungen
hervor, daf3 auch beim Frosch schon jeder Muskel in bezug auf seine Kern-
und Faserverhdltnisse ein ganz spezifisches Verhalten zeigt' (1, S. 431).

Bei den Vogelmuskeln findet SCHIEFFERDECKER die gleiche Sachlage
noch schérfer ausgepriagt. Hier kommt noch dazu, daB sogar das Binde-
gewebsgeriist fiir jeden Muskel anders gebaut ist; fiir uns mag das be-
sonders lehrreich sein, weil es sich dabei um nichtmuskulare Strukturen
handelt, die unter dem EinfluB} spezifisch verschiedener Muskelelemente
ausgebildet werden, also um den analogen Fall wie bei der Nerven-
endplatte. Homologe Muskeln verschiedener Species sind, was den hi-
stologischen Bau betrifft, einander viel dhnlicher, als verschiedene Mus-
keln eines und desselben Tieres. ,,Sehr wichtig scheint es mir, daB hier
bei den Vogelmuskeln der Pectoralis maior bei drei so verschiedenen
Vogeln (Huhn, Sperling, Griinfink) ,,deutlich denselben Typus auf-
weist“* (2, S. 501).

* Es sind also sogar homologe Muskeln verschiedener Species einander
dhnlicher, als nicht homologe Muskeln der gleichen Species; hier ist das fiir
ihren anatomischen Bau festgestellt; daB es sich aber auch mit der Erregungs-
spezifitdt ganz ebenso verhilt, geht aus den oben (S. 5 u.) erwdhnten Ver-
suchen von G. HERTWIG hervor, welcher auch bei heteroplastischen, das ist
von einer fremden Art stammenden, Extremititentransplantaten das Phi-
nomen der homologen Funktion realisiert fand.



Erregungsspezifitit und Erregungsresonanz. 69

Zugleich aber — und das stimmt sehr gut zu den Uberlegungen des
vorigen Abschnittes — wird gefunden, dafl schon A#nfeile eines und des-
selben Muskels, auch wenn sie anatomisch nicht durchgehends gesondert
sind, untereinander verschiedenen Intimbau aufweisen koénnen, dann
namlich, wenn die Moglichkeit zu getrennter Funktion anatomisch ge-
geben ist, also bei den verschiedenen Portionen mehrképfiger Muskeln.
Einige Zahlen aus der Arbeit SCHIEFFERDECKERS mogen das illustrieren:
Zur Charakterisierung der einzelnen Muskeln ging SCHIEFFERDECKER SO
vor, daB er die 16 untersuchten Muskeln in drei Tabellen nach ,,absoluter
Kernzahl®, ,,absoluter KerngroBe“ und ,,relativer Kernmasse'* den
Werten nach geordnet zusammenstellte und dann jedem Muskel die drei
Zahlen, welche seine Rangordnung in den drei Tabellen angaben, als
Charakteristik beisetzte, z. B. Coraco-Radialis: 8, 11, 9. ,,Die beiden
Bauchmuskeln zeigen hier wieder sehr groBe Unterschiede: Rectus ab-
dominis 3, 4, 3; Transversus abdominis 16, 1, 16; die beiden Teile des
Pectoralis sind ebenfalls recht verschieden: Pars epicoracoidea 9, 6, 7,
Pars sternalis 4, 14, 5; die beiden Teile des Anconaeus sind sehr wesent-
lich verschieden: Caput scapulare 135, 2, 15, Caput mediale 6, 4, 8.

Was also die Untersuchungen SCHIEFFERDECKERS exakt erwiesen
haben: 1. daB jeder Muskel (bzw. selbstindige Anteil eines solchen) einen
bestimmten charakteristischen Aufbau besitzt, der ihn von allen anderen
Muskeln unterscheidet, und 2. daB die Elemente eines und desselben Mus-
kels (bzw. selbstindigen Anteiles) untereinander verhiltnismiBig gleich-
artig konstituiert sind, all das entspricht vollkommen einem Verhalten, wie
wir es oben auch fiir die Funktion fiirwahrscheinlich erachtet hatten. Denn
wenn wir alle direkt faBbaren Eigenschaften der Muskelelemente durch
den ganzen Muskel hindurch gleichartig, jedoch in einer nur fiir den be-
treffenden Muskel allein charakteristischen Weise ausgeprigt finden, so
ist es doch auch héchst wahrscheinlich, daB auch jene Eigenschaft, welche
die Muskelelemente spezifischer Erregungsform zuginglich sein 1a8t oder
sie Nervenendplatten von spezifischer Erregungsfihigkeit determinieren.
14Bt, sich gleich wie die iibrigen Eigenschaften verhalten diirfte, also:
fir die verschiedenen Muskeln (bzw. selbstindig funktionsfihigen Mus-
kelanteile) verschieden, innerhalb eines und desselben Muskels aber iiber-
all gleich geartet ist.

Die Merkmale am Muskel, die SCHIEFFERDECKER auf Gleichartigkeit
oder Verschiedenheit untersucht hat, sind natiirlich nicht schon zugleich
solche, die unmittelbar mit der Erregungsspezifitit des Muskels etwas
zu tun haben diirften, doch kénnen wir sie mit gutem Recht als Indika-
toren werten, die uns dartun, daB eine spezifische Konstitution dem Muskel
als ganzem eigen ist, eine Spezifitit, deren eine Seite nur eben sich hier
als morphologische Besonderheit zu erkennen gibt, die sich uns aber in
der Erregungsspezifitit von einer anderen Seite zeigt, und die vor allem
fiir alle Elemente eines und desselben Muskels die gleiche ist.
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Auf physiologischem Wege mit Hilfe der Aktionsstromregistrierung
haben WACHHOLDER und ALTENBURGER (I) nachgewiesen, daf3 der will-
kiirlichen Bewegungsinnervation gegeniiber der einzelne Muskel als Ei#n-
heit funktioniert. Auch hier aber erwiesen sich die einzelnen Képfe mehr-
kopfiger Muskeln als selbstindige Einheiten. N#heres iiber diese Ver-
suche siehe unten S. 116.

So spricht also nicht nur die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB jeder
ganze Muskel, bzw. selbstindige Anteil eines solchen, in allen seinen
Fasern die gleiche Erregungsspezifitit besitzt, sondern es stehen mor-
phologische und physiologische Befunde zur Hand, diesen Sachverhalt
zu erhérten.

Wir wollen nun ein wenig den Verhiltnissen im ZNS nachspiiren, die
sich ja im Lichte der Resonanztheorie anders ausnehmen werden als
bisher. Bei der Ausdeutung unserer Versuche hatten wir den vom Zen-
trum abgehenden Aktionsimpuls (AI) als ,fertige Ware” behandelt.
Wir wollen uns nun doch auch um ihre Herstellung und Verladung kiim-
mern, wenn auch die eigenen Versuche uns nicht mehr Wegweiser sein
kénnen.

Eins nur hatten wir immerhin schon im ersten Teil folgern kénnen:
daB der charakteristisch geformte Aktionsimpuls, der die Ausfiithrung
einer bestimmten Bewegung der Extremitit anregt, iiber alle zur Extre-
mitdt fihrvenden Wurzelfasern in gleicher Form und Weise ablauft; dem-
nach befinden sich auch die Ursprungszellen dieser Fasern im gleichen
Augenblick alle untereinander im gleichen Erregungszustand; und zwar
ist dieser gemeinsame Erregungszustand charakterisiert durch eine be-
stimmte, dem betreffenden AI zugehorige resultierende Erregungsform,
welche selbst die Erregungskomponenten fiir alle darin zur Tétigkeit ge-
forderten Endorgane enthilt®. Die Ursprungszellen der motorischen
Wurzelfasern in den Vorderhtrnern miissen natiirlich allen den ver-
schiedenen Formen, die der AT annehmen kann, zuginglich sein und
sie unverindert weitergeben kénnen.

Ist ein bestimmter AT fiir die Peripherie zusamimengestellt, so finden
wir durch ihn alle Wege zur Peripherie, also alle motorischen Wurzel-
fasern des betreffenden Abschnittes und ihre Abgangszellen in den Vor-
derhérnern in gleicher Weise mit Beschlag belegt. Diese Einsicht hat
aber eine wichtige Folge: -Sie nimmt namlich der esnzelnen Ganglienzelle
ihre Bedeutung als funktionelles Element und verweist die esnzelne Zelle
gegeniiber dem Verband in den Hintergrund. Denn, alle motorischen
Wurzelzellen tun gleichzeitig das gleiche, kann auch heilen: keine tut

* Der Aktionsimpuls ist ein Vorgang, dessen Besonderheit und dessen
Vermdgen zu differentieller Wirkung in seiner ,,Form‘‘ begriindet ist; mag
er auch zusammengesetzt sein, so ist er es doch wieder nur aus ,,geformten*
Komponenten.
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allein etwas, sondern der Verband aus ihnen, der ist es, der einheitlich
in seiner ganzen Ausdehnung hin von einerles Geschehen erfiillt ist.

Die esnzelne Ganglienzelle agiert offenbar bei der Betriebsfunktion iber-
haupt nicht in ausschlaggebender Weise, sondern alles Wesentliche am
Reflexgeschehen wird durch Gemeinschaftshandlungen, durch die Masse
als ganzes bestimmt, durch ein Geschehen nichst hoherer GroBenordnung,
demgegeniiber der EinfluB des einzelnen Elementes verschwindet.

Wir finden somit im ZNS in diesem Punkte dhnliche Verhiltnisse wie
schon vorher bei den Muskeln. So wie dort dem einzelnen Element keine
Selbstandigkeit zukam, so auch hier keine; stets ist der héhere Komplex
als ganzer in Aktion und das Fazit ist: die Betriebsfunktion des ZNS voli-
zieht sich in einer anderen Grofenordnung, als man gemeiniglich annimmt.

Als trophisches Zentrum bleibt die einzelne Nervenzelle selbstindiges
Element, als morphologisches Zentrum scheint sie es noch zu sein, als
entwicklungsgeschichtliches vielleicht schon nur mehr so weit, als es sich
eben um ihre trophische Funktion handelt, bei der Betriebsfunktion aber
tritt vollends als agierende Einheit an die Stelle des Einzelwesens der
Zellverband, und ob dieser nicht gegeniiber der bloBen Summe seiner Zell-
elemente ein Mehr darstellt, bleibt zwar vorlaufig noch offen, scheint
aber nach naturphilosophischen, tierpsychologischen (WEiss, 8) und ent-
wicklungsphysiologischen Erwigungen iiberaus wahrscheinlich. Dieses
,»Mehr* besteht nicht darin, daB etwas Neues greifbar zu der Summe der
Elemente hinzukame, vielmehr hat es damit seine ganz eigenartige Be-
wandtnis: Von vornherein ist der ganze Komplex als Einheit gegeben,
Elemente niedrigerer GréB8enordnung enthilt er in charakteristischer
Unterordnung unter das Ganze oder, was dasselbe ist, in beziehungsvoller
Zuordnung zuesnander. Lose ich, analytisch vorgehend, den Komplex
auf und zerschlage ihn in seine Elemente, so bleiben diese mir als
,»Summe" zuriick, einzeln der Betrachtung zugénglich, doch ihrer gegen-
seitigen EinfluBnahme entzogen, ihres beziehungsvollen Ineinander-
wirkens beraubt; und darum ist die Summe der Elemente ein ,,Weniger*
gegeniiber der vorher bestandenen Einheit; und darum erscheint uns,
wenn wir in Gedanken aus den Elemeaten die héhere Einheit wieder-
herstellen wollen, ein ,,Mehr“ erforderlich.

Der Organismus arbeitet bei seinen Formfunktionen in Entwicklung
und Regeneration durchaus gréfenordnungsgemdp; keineswegs steht jede
Zelle mit jeder anderen in determinativer Gegenwirkung, sondern es zer-
fallt der ganze Organismus in einzelne ,,Wirkungskreise, jeder von
diesen in Unterwirkungskreise usw., so herab bis zur Zelle; das Geschehen
im einzelnen Wirkungskreise wird von dem nichst iibergeordneten (zu-
meist zeitlich zu verstehen) als ganzes bestimmt und die Einzelheiten
werden der Bestimmung des Ganzen gemaB allein im esgenen Wirkungs-
kreis durchgefiihrt (WEiss, 12). So verhilt es sich mit der Formfunktion:
sollte es bei der Betriebsfunktion, vor allem beim Nervengeschehen, so
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wesentlich anders zugehen, sollte da der Organismus wieder mit jeder
einzelnen Zelle zu schalten beginnen, in der ungeheuren Zahl die einzelne
von Bedeutung sein lassen? Das sihe fast aus, als wenn man in der
Technik Maschinen aus Atomen bauen wollte und mit Atomen einzeln
im Betrieb verfiihre.

Es muB hier gesagt sein, daB, wihrend sich in den psychologischen
(Gestalttheorie, vgl. W. KGHLER, £) und morphologisch-entwicklungs-
physiologischen (vgl. HEIDENHAIN) Zweigen der Biologie ein dem groBen-
ordnungsgemifBen Verhalten des Organismus gerechtes groenordnungs-
gemifBes Denken mehr und mehr Bahn bricht, in der Physiologie der
Betriebsfunktionen bisher scheinbar das Unbehagen, das der Versuch
mit sich bringt, alles und jedes Geschehen am Organismus als Summe von
einzelnen Zellfunktionen restlos deuten zu wollen, sich noch nicht recht
fithlbar gemacht hat.

Solches Unbehagen miilite sonst schon durch die Konzeption des
dreineuronigen oder iiberhaupt wenigzelligen Reflexbogens bei den
hoheren Tieren geweckt werden. Auch wenn man die Anordnung Re-
zeptorzelle—Schaltzelle—Effektorzelle nur als Schema ausgibt, wird
meines Erachtens die wahre Sachlage schon durch die bloBe Hervor-
hebung des ssolierten Zellgeschehens verschleiert. Demgegeniiber scheint
es mir offenbar, daB die GréBenordnung, in der sich die Gesamtfunk-
tionen abspielen, die der héheren Zellverbinde ist, und dafl dementspre-
chend der Funktionsablauf bis zu einem gewissen Grade Unabhingigkeit
von der Funktion des einen oder anderen Elementes innerhalb dieser
Verbinde besitzt. Und so wie es fiir die Form eines Gebirgszuges nichts
ausmacht, ob nun da ein Maulwurf seinen Hiigel aufwirft, dort ein Dachs
seinen Bau gribt, wie es auch fiir die Aktionsfihigkeit eines Regimentes
gleichgiiltig bleibt, ob nun zwei Mann mehr oder weniger seinem Be-
stande angehoren, so wird ganz allgemein jede durch eine bestimmte
GréBenordnung gekennzeichnete Erscheinung durch Vorginge an einem
ihrer Elemente, welche Elemente der nichst niedrigeren GréBenordnung
angehoren, nicht mehr beriihrt, als es dem Verhiltnis der beiden GréBen-
ordnungen zueinander entspricht. Da man aber iiberhaupt erst dort, wo
dieses Verhiltnis einen sehr hohen Wert annimmt, von nichst héherer
GroBenordnung sprechen kann, ist im allgemeinen das Elementarge-
schehen gegeniiber dem Geschehen im Komplex héherer GroBenordnung
als ,,zu vernachlissigende GroBe* im Sinne der Mathematik zu bezeich-
nen. Mehr summativ und nicht gréBenordnungsgemifl verhilt sich die
Maschin ', allerdings auch nur, wenn man den Plan ihres Aufbaues ihr
nicht zurechnet ; also die fertige Maschine. Sieinihrer Starrheit, mit ihrem
IneinandergepaBtsein Element fiir Element, sie ist in ihrem Gang auch
von den kleinsten ihrer Aufbauteile abhingig; das kleinste Zahnchen am
unscheinbarsten Radchen kann, verbogen, den Lauf des Ganzen stéren.
Aber selbst bei der Maschine ist ein so exaktes Ineinandergearbeitetsein,
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daB nicht doch schlieBlich ein geniigend geringer Grad von Verinderung
an den Teilen ausfindig gemacht werden konnte, der ohne EinfluB auf
den Gang des Ganzen bliebe, reines Gedankenprodukt. DaB sich hin-
langlich geringe Anderungen ohne Beeinflussung des Ganzen durchfiihren
lassen, ist aber dann schon mehr einem gréBenordnungsgemifBen Ver-
halten der Teile denn der ganzen Maschine gutzuschreiben, so daB die fertige
starre Maschine uns immerhin noch weiterhin als Bild fiir nicht groBen-
ordnungsgemifles Verhalten dienen mag, fiir ein Verhalten also, bei dem
die Anderung an einem Teil und die dadurch mitbedingte Anderung am
Ganzen in einem durchaus anderen Verhiltnis zueinander stehen als dem
Verhiltnis des Teiles zum Ganzen entspricht.

Demgegeniiber weist uns nun aber die Resonanztheorie einen Weg,
das Verhalten des Organismus auch bei der Betriebsfunktion, im be-
sonderen des Nervensystems, als durchaus groBenordnungsgemil zu er-
fassen, indem sie die héheren Zellverbinde von einheitlichem Geschehen
erfiillt erweist und so die Rolle der einzelnen Zelle auf ein ertriglich be-
scheidenes Ma@ herabdriickt. Man hat schlieBlich auch noch nicht gehort
oder doch wenigstens in keiner Weise erwiesen, daB durch das Aus-
springen der einen oder anderen Zelle des ZNS der Funktionsgang des
Ganzen sollte merklich beeinflult werden kénnen, wie der Gang der Ma-
schine durch das Ausfallen eines Teilchens.

Noch vor 6 Jahren habe ich selbst, als ich nach einem physiologischen
Korrelat fiir das (der psychologischen Betrachtung) gré8enordnungsgemif
geordnet erscheinende Verhalten der Tiere bei ihren Reaktionen suchte
(vgl. dariiber WEIss, 8), das Geschehen im wenigzeliigen Reflexbogen als
funktionelles Element der nervosen Gesamtfunktion angesehen. Wie ich
phdnomenologisch die ,,plastischen Reaktionen‘‘ als beziehungsvolles Zu-
sammenwirken der ,,stereotypen einfachen Reflexe‘‘ darstellte, jener Ein-
heiten nichst niedriger Gré6B8enordnung, welche in die ,,plastische Reaktion*
als Elemente eingehen, so schien mir auch die physiologische Grundlage der
,,plastischen Reaktion‘‘ in dem gleichen beziehungsvollen Ineinander phy-
siologischer Einheiten néchst niedriger Gr68enordnung, also der physiologi-
schen Substrate jener ,,stereotypen Reflexe®, gegeben, und als solche phy-
siologische Einheit nahm ich, der eingewurzelten Vorstellung folgend, noch
,,Vorgiange in Nervenelementen‘‘ an, wobei ich, ohne daf3 es besonders aus-
gedriickt wire, natiirlich an morphologische Elemente, also einzelne Zellen
dachte. Mit Freuden wende ich mich heute von dieser Darstellung ab, wo
sich jetzt die Gelegenheit bietet, auch schon beim einfachsten Reflex als Ele-
ment der Gesamtfunktion das Geschehen in einheitlichen Komplexen und
nicht mehr in einzelnen Zellen anzunehmen. Korrigierend miite ich heute
sagen: Die Gesamtfunktion ist ein beziehungsvolles Ineinander von Teil-
funktionen, wobei die Beziehungen die gleichen sind, die jeweils die elemen-
taren Reflexe zur plastischen Reaktion zusammengebaut zeigen; die Teil-
funktionen selbst aber sind Vorginge in einheitlichen Zellkomplexen und
nicht in einzelnen Zellen.

Man wird vielleicht einwenden, da8 die Fiktion des Reflexbogens als
einer Aneinandervethung von selbstindigen Zellen unicht aus der Luft ge-
griffen, sondern in Anlehnung an Verhiltnisse bei niederen Tieren mit
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noch wenig zentralisiertem Nervensystem geschaffen wurde. Aber nichts
konnte besser als dieser Einwurf dartun, welch méchtiger Bann zu Un-
recht von der alten Bausteintheorie ausgeht, die da den Organismus nur
als summative Aneinanderreihung von selbstindigen Zellelementen
gelten 1aBt. Denn nur dadurch, daB man der Zelle schlechthin ein ge-
wisses, durch alle Formen der Tierréihe hindurch gleichartiges Wirkungs-
vermogen zuteilt, konnte man dazu gelangen, die niederen Tiere als die
,.einfachen’ zu betrachten. Nur wenige kamen auf den Gedanken, das
Problem von der anderen Seite, von ,,oben‘‘ her, anzugehen. Denn wie
wire es anders erklirlich, daB man von der Zelle des niederen Tieres die
gleiche ,,Einfachheit* ihrer Leistung voraussetzte, die man am hoheren
Tier kennen gelernt hatte, wenn doch die Beobachtung lehit, dafB je
ntedriger ein Tier steht, d sto mannigfaltigere Leistungen von der ein-
zelnen Zelle erfiillt werden miissen? Warum sonst versuchte man dann,
aus den vermeintlich ,,einfachen‘ Verhiltnissen als Elementen das Ge-
schehen bei den komplizierteren der héheren Tiere zu rekonstruieren,
und ging nicht lieber umgekehrt vor und fragte, wieso die von so mannig-
faltigen Elementen am ,héheren Tier geleisteten Funktionen beim
,,niederen’ Tier denn ohne einen so differenzierten Apparat geschafft
werden konnten? Aus vorgefaiter Meinung kam man so dazu, die Nerven-
zelle des niederen Tieres der esmzelnen Nervenzelle des hoheren einfach
gleichzusetzen. Dann {ibernahm man das Schema des wenigneuronigen
Reflexbogens fiir die héheren Tiere, indem man sich berechtigt glaubte,
der funktionellen Leistung eines dreizelligen Verbandes der niederen
Tiere die eines dreizelligen Verbandes hoherer Tiere an die Seite stellen
zu diirfen. In dieser Verallgemeinerung auf wohlausgeprigte Zentral-
nervensysteme liegt nun der Fehler; warum eine solche nicht anerkannt
werden kann, sei noch ein wenig ausgefiihrt:

Nehmen wir einmal jene vom deszendenztheoretischen Standpunkt
aus als ,,niedrigste’’ gekennzeichnete Tiergruppe, die Protisten, vor. Was
spielt sich hier nicht alles an Form-, Betriebs-, Erhaltungs-, Fortpflan-
zungs- und Anpassungsfunktionen in einer einzigen Zelle ab! Diese Tiere
sind eben aicht nur Zellen, sondern sie sindOrganismen. Sie haben ihr
Verdauungs- und Exkretionssystem, sie haben ihr Bewegungssystem mit
Rezeptoren, Effektoren und vielleicht mit einem zwischen beide einge-
schalteten integrierenden Zentralsystem. Nicht nur, da das morpholo-
gische Substrat eines Leitungssystems gefunden ist (R. G. SHARp; CH.
V. TaYLOR), es ist auch durch JENNINGS, BUYTENDIJK und neuer-
dings durch Mast und PuscH der Nachweis gefithrt, daB das Ver-
halten schon des Einzellers durch Anpassung und Erfahrungen modi-
fiziert werden kann. Und alles dieses Geschehen geht in ‘einer und der-
selben Zelle vor sich; wer wollte da noch in dem Glauben verharren, es
miilte funktionelles Geschehen an einen Mechanismus gebunden sein,
in dem die einzelne Zelle Arbeitselement wire?
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Gehen wir zu ,,héheren” Tieren iiber: Wir kennen Metazoen (Ne-
matoden), bei denen das ganze Exkretionssystem nur aus einer ein-
zigen Zelle besteht ; auch hier also liegt durchaus noch nicht der Funktion
ein differenzierter Mechanismus differenter Zellelemente zugrunde. Es
gibt noch beim hoheren Tier einzellige Driisen, welche in sich dasselbe
leisten wie die vielzellige Driise, so daB die Aufteilung in Zellen fiir die
Funktion als von durchaus untergeordneter Bedeutung erscheint.

Was hindert uns dann, der Nervenzelle des ,,niederen‘‘ Tieres auch
Eigenschaften zuzuschreiben, welche sie als einzelne beim héheren Tier
gar nicht besitzt, oder, besser ausgedriickt, ein Geschehen, das beim
,,hoheren* Tier iiber eine Vielheit von Zellen hin ausgebreitet ist, beim
,,hiederen® sich in einer einzigen Zelle abspielen zu lassen? Dann mégen
der Schaltzelle, der einzelnen Zelle, im Nervennetz niederer Tiere eben
zentrale Eigenschaften zukommen, sie mag wirklich Funktionselement
sein, das bei der Herstellung der Aktionsimpulse fiir die Effektoren ge-
wichtig mitzusprechen hat. Aber wenn man nun diese einzelne Zelle mit
zentraler (integrierender) Wirkungsweise einer Einrichtung am héheren
Organismus in Analogie setzen will, so hat man sie eben nicht mit der
etnzelnen Nervenzelle, sondern mit jenem aus einer Vielheit von Zellen
bestehenden Verbande zu vergleichen, der die namlichen Funktionen er-
filllt wie sie. Und wenn man beim niederen Tier einen einfachsten
Reflexbogen abgeleitet hat, der, aus Rezeptor, zellulirer Zwischenstrecke
(mit zentralen Eigenschaften) und einer Effektorengruppe bestehend, als
funktionelles Element Geltung haben kann, so wird man dem eben beim
hoheren Tier, wenn iiberhaupt, dann einen Reflexbogen in Analogie zu
setzen haben, der sich in Rezeptor, zentralen Ganglienzellkomplex und
Effektorenkomplex zerlegen 1aBt. Hier wie dort handelt es sich um inner-
halb gewisser Grenzen funktionell gleichwertige Systeme, deren struktu-
reller Aufbau aus mehr oder weniger Zellen offenbar nicht das wesent-
liche Merkmal darstellen kann, da schon esne Zelle allein geniigen mag.

Es soll jedoch, was hier von allgemein biologischen Gesichtspunkten
aus gesagt wurde, auch nicht allzu weit aufgefal3t werden; denn wenn
auch wahrscheinlich wird, daB bei den ,,h6heren’ Organismen mit enor-
mer Zellenzahl bei den Gesamtfunktionen des Nervensystems nicht mehr
die einzelne Zelle als essentielles Element angesehen werden kann, daf3
vielmehr, was bei ,,niederen‘‘ Tieren noch in einer Zelle sich abspielen
mag, auf groBere Komplexe verteilt ist, so darf doch dariiber nicht iiber-
sehen werden, daB, wie grundlegende Beobachtung unslehrt, die,,héheren‘
Tiere durch eine zunehmend gréBere Mannigfaltigkeit an Reaktions-
moglichkeiten ausgezeichnet sind, welche Mannigfaltigkeit doch sicher-
lich mit der erhéhten Anzahl funktionsbereiter Strukturen zusammen-
hangt. Aber man verstehe wohl: Diese Mannigfaltigkeit beim hoheren
Tier braucht nicht ein Mehr (im Sinne einer Summierung) an solchem
Geschehen, das beim niederen Tier auf eine oder doch nur wenige Zellen
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beschrankt ist, zu sein; vielmehr ist sie eine Mannigfaltigkeit ¢nnerhalb
des mit vielzelligen Verbinden als funktionellen Elementen arbeitenden
Geschehens, welches letztere als ganzes und solches jenem der niederen
Tiere, bei dem noch die einzelne Zelle Arbeitseinheit ist, analog ist; d. h.
was wir als zentrale Eigenschaft ansehen, die integrative Fahigkeit,
Einzeleindriicke zu Gesamthandlungen des Organismus zu verarbeiten,
dieist als solche beim niederen und hoheren Tier die gleiche, ist die gleiche,
ob nun einzelne Zellen oder groBe Verbinde dabei als funktionelle Ele-
mente agieren; aber im Rahmen dieser Eigenschaft ist das Geschehen
beim hoheren Tier ein mannigfaltigeres. Vielleicht wird ein Vergleich
die Verhiltnisse klarer ausdriicken kénnen: Man denke etwa an die
Reichhaltigkeit einer groBen Personlichkeit; es ist klar, daB3 das nicht
eine Summe von mehreren unbedeutenden Personlichkeiten ist. Oder
ist etwa ein groBer Berg gleichbedeutend mit einer Anzah! kleiner? Wir
sehen, die Eigenschaft, welche die Personlichkeit zur Personlichkeit, den
Berg zum Berg macht, ist fiir die groBen und kleinen, fiir die einfachen
und mannigfaltigen die gleiche, weder ist der groBe Berg ein Mehr an
Bergen, noch auch mehr ,,Berg als der kleine.

Und so ist auch das elementare Geschehen im Nervensystem beidemal
gleicher Art, ob es sich nun beim niederen Tier noch in einer einzelnen
Zelle oder beim hoheren in einem hochzelligen Verband abspielen mag.
So ergibt sich denn aus allgemein biologischen Uberlegungen — und ver-
gleichend Physiologisches spricht zumindest nicht dagegen — die Forde-
rung, anzunehmen, daB beim héheren Tier in das elementare Geschehen
schon des einfachsten Reflexbogens grofiere Komplexe von Nervenzellen als
funktionelle Einheiten einbezogen sind. Schon im einfachsten stereotypen
Reflexbogen des hoheren Tieres sind mithin solche Mengen von Zellen
beschiftigt, daB es sinnwidrig wire, auch nur in einem Schema das etn-
zelne Neuron eine wichtige Rolle spielen zu lassen.

Wie es scheint, ist der Organismus in dieser seiner groBenordnungs-
gemidBen Funktionsweise 6konomischer eingerichtet, als es von der Phy-
siologie bisher angenommen wurde. Nicht nur der Hinweis auf das be-
liebte Gleichnis vom Heere, in dem ja auch nicht der Feldherr jedem
einzelnen Soldaten die Befehle gesondert zukommen 148t, sondern auch
eine kurze Uberlegung iiber die Forderungen, denen eigentlich das
Zentralorgan eines funktionstiichtigen Organismus gerecht zu werden
hitte, kénnen von dieser Okonomie zeugen:

Wir sprechen von der Bewegungsfunktton und ihrer zentralen Be-
dingtheit. Zur Ausfithrung der Bewegungen sind bei den hheren Tieren
anatomische Mechanismen eigens vorgebildet, durch die die allgemeine
Bewegungsart des Tieres festgelegt ist und deren allein sich das Zentrum
zur Verwirklichung der verschiedenen Reaktionen bedienen kann. Jedes
Tier ist in eine gewisse spezifische Bewegungsart formlich hineingebaut;
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wieso das kommt, hat uns hier gar nicht zu kiitmmern. Innerhalb der
allgemeinen Bewegungsqualitit genieBt nun aber der Organismus Be-
wegungsfreiheit, und das kommt daher:

Die einzelnen fest angeordneten Teilmechanismen des Bewegungs-
apparates sind voneinander mehr oder weniger unabhangig, so daB sie
bald in dieser, bald in jener Kombination von mehreren untereinander
in Betrieb gesetzt werden kénnen. Durch die vielfache Kombinations-
moglichkeit solcher wenn auch selbst starrer Einzelmechanismen ist aber
eine ganz erhebliche und fiir die Bediirfnisse des Tieres ausreichende
Mannigfaltigkeit an resultierenden Bewegungen gewihrleistet. Ein ein-
zelner anatomisch fest angeordneter Mechanismusist z. B. ein einkopfiger
Muskel; mit den zugehorigen Skelettstiben konnte er als peripheres
funktionelles Element bezeichnet werden. Element darum, weil ja nur
eine und immer dieselbe Funktionsrichtung existiert, in der hin sich
dieses System betitigen kann. Die einzige Mannigfaltigkeit seiner Wir-
kungsweise ist eine solche der Intensitit. Die qualitative Mannigfaltig-
keit wird erst erhtht, wenn zu dem ersten ein zweites Element hinzu-
tritt, und jeder weitere Muskel mehr bedeutet die Moglichkeit weiterer
Vermannigfaltigung, welche proportional der Zahl der Kombinationen
aller vorhandenen Elemente anwichst.

Durch die freie Kombinationsmoglichkeit der verhiltnismaBig ge-
ringen Zahl von peripheren Funktionselementen (Muskeln) ist es dem
Organismus moglich, eine unendliche Mannigfaltigkeit von Bewegungen
zu erzielen. Mehr Bewegungen als durch die verschiedenartigen Kom-
binationen aus der beschrinkten Anzahl von Muskeln ermoglicht sind,
konnen natiirlich nicht ausgefiihrt werden. Demnach hatte es augh gar
keinen Sinn, wenn das zentrale Geschehen, das die Bewegungen ins Werk
zu setzen hat, im Aktionsplan mehr Elemente verwenden wiirde, als an
der Peripherie vorhanden sind, denn es konnte ja doch auf keinen Fall
eine noch grofere Reichhaltigkeit an Bewegungen bewirken. Das heiBit
aber: Um das periphere Geschehen restlos als Folge des zentralen ver-
stehen zu konnen, geniigt vollkommen die Annahme von nur so viel zen-
tralen Funktionselementen als periphere Funktionselemente, das sind
Muskeln, vorhanden sind. Diese Zahl ist natiirlich von wesentlich an-
derer GréBenordnung als die Zahl der Ganglienzellen, und so gelangen
wir denn auf einem anderen Wege wieder dahin zuriick, es fiir ausreichend
zu befinden, wenn an Stelle der einzelnen Zelle hohere Zellverbinde als
Funktionseinheiten im zentralen Geschehen angesehen werden.

Esist verstindlich, daB bisher solche Vereinfachung nicht hat in Gel-
tung kommen koénnen, da man ja die Intensitdt der Muskelaktion auf die
Anzahl der betitigten Elemente zuriickfithrte. Dann allerdings, wenn
das periphere Funktionselement nicht der Muskel, sondern die einzelne
Faser wire, dann hatten wir eine Peripherie von vieltausendfach mehr
Elementen und diese miiiten ebensovieltausendfach mehr Elementen
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im Zentrum zugehéren. Nun wir erkannt haben, daB die Intensitat der
Muskelaktion keine Sache der Extensitat ist, sondern durch einen der
Erregung selbst immanenten Intensitdtsfaktor geregelt wird, schrumpft
eben die Anzahl von Elementen, deren Annahme notwendig und hin-
reichend ist, zusammen auf die Zahl von peripheren Abschnitten mit
Eigenerregungsform, das ist aber gleich die Anzahl von Muskeln.

Bleiben wir vorldufig mit unserer Betrachtung blo8 bei dem um-
grenzten Abschnitt des ZNS, von dem wir noch mit Sicherheit sagen
konnen, daB sich alle seine Vorderwurzelfasern jeweils untereinander im
gleichgeformten Erregungszustand befinden; den Versuchsergebnissen
des ersten Teiles nach haben wir diese GewiBlheit nur fiir jenen iiber etwa
drei anatomische Segmente ausgedehnten Bezirk, von dem die drei
Hauptwurzeln der Hinterextremititennerven ausgehen. Mit Bestimmt-
heit wissen wir es daher, weil ja tatsichlich bei der histologischen Unter-
suchung sich ergeben hatte, daB ein Transplantat nur von irgendeinem
der drei Hauptstimme her seine Innervation zu bekommen brauchte,
um die ganzen Aktionsimpulse, wie sie fiir die ganze Extremitat bestimmt
sind, zugestellt zu erhalten. Zumindest in diesem dreisegmentigen Ab-
schnitt ist also die ganze Masse der Vorderhornzellen jeder Riickenmarks-
hilfte mitsamt ihren Wurzelfasern von dem Erregungsgeschehen des
jeweiligen Aktionsimpulses ewnheitlich iiberschwemmt. So miiite denn
der AI, wenn er iiberhaupt erst zusammengestellt wird und nicht etwa
schon als ganzer, der Auslosung gewirtig, im ZNS parat liegt, schon
weiter zentralwirts ausgeformt worden sein.

Dariiber lieBe sich nun folgendes denken: Wir haben gesehen, daf
die Annahme von so vielen spezifischen Erregungsformen, als es Muskeln
gibt, notwendig und hinreichend ist. Es wire durchaus moglich, daB fir
jede dieser Erregungsformen im Riickenmark eine eigene Ganglienzell-
gruppe als Erzeuger enthalten wire, deren Betitigung die betreffenden
adiquaten Komponenten fiir den AI abgeben wiirde. Diese Zellkom-
plexe wiren zentralwirts vor die Abgangsstationen, welche bereits den
ganzen Al fithren, vorgeschaltet. In dem hier allein betrachteten Ex-
tremititenbereich gibe es ihrer so viele, als Extremititenmuskeln vor-
handen sind. Natiirlich wire keines von diesen Zentren mit dem Muskel,
dessen Eigenerregungsform es erzeugt und abgibt, unmittelbar ver-
bunden; wir wissen ja auch, daB jede strukturelle Sonderverbindung
belanglos wire. Vielmehr wiirden alle zur Titigkeit angesprochenen
Gruppen ihren eigentiimlich geformten Erregungszustand auf die Zell-
masse der motorischen Wurzelzellen flieBen lassen, so daB eigentlich erst
auf diesen von einem einheitlichen Al die Rede sein kénnte. Der wiirde
dann in der angegebenen Weise an die Peripherie geleitet und hier von
den Endorganen vermoge ihrer analysationsfihigen Konstitution richtig
ausgefiithrt. Bei solcher Annahme kime der fertige AT durch eine echte
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Synthese im ZNS zustande (siehe weiter unten). Jeder Muskel hitte
,,sein’ Zentrum im Riickenmark und die Tatigkeit dieser Zentren wire
die elementare nervose Funktion. Die Mannigfaltigkeit der Reaktionen
wire durch die freie Kombinationsfahigkeit dieser Elementarfunktionen
untereinander und durch die Abstufungsmoglichkeit der Intensitit ihrer
Tatigkeit gewdhrleistet.

Diese ganze Konzeption scheint aufs erste zu befriedigen und ver-
tragt sich wohl im groBen und ganzen auch mit der heute vorwiegenden
physiologischen Denkrichtung. Vor allem scheint eine gewisse Konti-
nuitit des Uberganges von der alten zur neuen Theorie dabei gewahrt.
So hatte ja jene auch ,,Zentren‘* fiir die einzelnen Muskeln annehmen
miissen; das waren namlich jene Ganglienzellgruppen der Vorderhérner,
deren Auslaufer die anatomische Verbindung zu den betreffenden Mus-
keln herstellten. Der Unterschied gegen frither besteht jetzt nur darin,
daB in der abgeinderten Anschauung, unserer neuen Theorie gemiB, an
Stelle eines strukturellen Ubertragungsmechanismus mit geometrisch ge-
ordneter Aufteilung jetzt eben ein anderer Mechanismus, nimlich jener der
spezifischen Erregungsempfinglichkeit der Endorgane, eingefiihrt ist.

Die Erfahrungen mit den Eigenreflexen der Muskeln (P. HOFFMANN)
sind nicht nur, aber doch am einfachsten im Sinne einer Muskelzentren-
theorie zu verwerten. Es kdnnte ja sein, da8 auch die sensiblen Endapparate
des Muskels schon jene charakteristische Spezifitit der Erregungsform be-
sidfen, die dem Muskel bei seiner motorischen Innervation eigen ist, so da3
eine vom Muskel 4 abgehende zentripetale Erregung bereits mit dem Spezi-
fitatsfaktor a gezeichnet wire; nach Reizung der sensiblen Endorgane des
Muskels 4 (wie sie bei Dehnung erfolgt) wiirde dann am promptesten gerade
das auf die Erregungsform a abgestimmte Zentrum ansprechen, in Eigen-
erregung versetzt, nach peripher hin wieder Erregung von der Form a ab-
geben, auf diese wiirde wieder nur der Muskel 4 ansprechen, so daf3 schlieB-
lich tatsichlich zunichst der gereizte Muskel selbst reflektorische Erregung
duBerte. Ja, es ware sogar zu bedenken, ob nicht die propriozeptiven Er-
regungen von der Spezifitit « einfach das Zentrum passierten und in Art
eines Kurzschlusses unmittelbar nach der Peripherie zuriickfléssen, so daB
der gedehnte Muskel sich gewissermaBen reflektorisch selbst erregte. DafB
dieses wirklich der Mechanismus der Eigenreflexe wire, vor allem aber
schon, daB die Erregungsspezifitit der sensiblen Elemente eines Muskels die

gleiche sein sollte, wie die der motorischen, dafiir liegt bis nun freilich noch
keinerlei Beweis vor.

AuBer an die Existenz diskreter Muskelzentren ist noch an eine zweite
Moglichkeit zu denken, welche allerdings den eingewohnten physiologi-
schen Anschauungen etwas ferner liegt, eher noch sich mit mancherlei
aus der Psychologie beriihrt: DaB niamlich ein ganzer Riickenmarks-
abschnitt oder auch das ganze Riickenmark in seiner Betriebsfunktion
als Einheit agierte.

Wir miiten uns dann den ganzen Riickenmarksabschnitt von einem
einheitlichen, aber ,,gestalteten Geschehen erfiillt denken, welches etwa
folgendermaBen beschaffen wire:
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Es enthielte in sich verschmolzen jeweils die Gesamtheit der Er-
regungskomponenten fiir die Betitigung der zugehorigen Peripherie im
betreffenden Moment. Diese Komponenten sind uns ja in ihrer wirk-
lichen Existenz durch die analysatorische Tatigkeit der Endorgane be-
kannt geworden. Ihre Gesamtheit hatten wir als Aktionsimpuls (AI)
bezeichnet und hatten ihn uns in der Erkenntnis seiner Auflsbarkeit
zunéchst so vorgestellt, als ob er wirklich zusammengestellt worden wire.
Wiirden wir aber der Vorstellung von einheitlicher Erfiillung des zen-
tralen Abschnittes Raum geben, so kénnte von wahrer Synthese des Al
nicht mehr die Rede sein. Der AI hitte dann die Zusammensetzung und
Gestalt, die er unserer ganzen Theorie nach in den Vorderhérnern be-
sitzt, nicht erst in diesen, sondern in gleicher Weise auch schon weiter
zentralwirts von ihnen und iiberhaupt im ganzen Abschnitt.

Einheitlich ware das Geschehen dann insofern, als freies Kriftespiel
durch den ganzen erfaBten Bereich hindurch, den jeweiligen Gesamt-
bedingungen gemiB, die Eigenart und Struktur seiner Funktion be-
stimmte; frei wire die Dynamik innerhalb dieses Systems wieder in-
sofern, als bei Anderungen an irgendeinem Systempunkt das restliche
System nicht vermoge etwaiger starrer Bindungen unberiihrt verharrte,
vielmehr ¢n seiner Gdnze sich den geinderten Bedingungen entsprechend
umstellte, derart, daB3 die Systemteile zu einer isolierten, selbstindigen
Aktion, wie eine solche von nebengeordneten diskreten Muskelzentren
verlangt werden miiflite, durchaus unfihig wiren.

,» Gestaltet”, d. h. raiumlich oder zeitlich typisch heterogen, wire das
Geschehen schlieBlich insofern, als seine Auswirkungen polar ungleich-
wertig wiren: nach vorn andere als nach hinten (Irradiation SHER-
RINGTONS) und nach links selbstverstindlich andere als nach rechts; und
dann schon insofern, als seine Form ja je nach dem jeweiligen Gehalt
an spezifisch geformten Erregungskomponenten schwankte.

Zugunsten solcher Anschauung liaBt sich heute noch nicht viel
Nervenphysiologisches vorbringen, hauptsichlich woh! aus dem Grunde,
weil die Nervenphysiologie nie in dieser Richtung gesucht hat. Immerhin
weisen psychologische Befunde (vgl. GOLDSTEIN) und ganz neuerdings
Experimente von BETHE, welche eine erstaunliche Plastizitat der Dyna-
mik des ZNS bei Tieren erweisen, in diese Richtung. Da eine konse-
quent auf freie und einheitliche Dynamik gegriindete Theorie der zen-
tralen Funktionen nicht mit starren Einzelverbindungen zu arbeiten ver-
anlaBt ist, kommt sie, wie man leicht einsieht, auf halbem Wege unserer
Theorie entgegen. Natiirlich muB beriicksichtigt werden, da8 mog-
licherweise Hirn und Riickenmark nicht beide unter gleichem Gesichts-
punkt behandelt zu werden vertragen.

Wir wollen uns aber nicht weiter auf die Besprechung dieser Mog-
lichkeit einlassen, denn die letzten Erérterungen haben uns schon weiter
in das zentrale Gebiet hineingefiihrt, als es im Plane dieser Arbeit ge-
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legen ist. Kehren wir also wieder zu den Vorderhirnern zuriick; von
ihnen wissen wir ja, wenigstens der Theorie gemiB, daf} in ihnen der AI
in der Tat einheitlich ist, und wir wollen weiterhin ganz auBer Betracht
lassen, ob er es auch vorher schon war oder ob er wirklich aus Kompo-
nenten zusammengesetzt wurde.

Die nichste Frage ist nun die, ob die Masse der Vorderhornzellen
einer Seite bloB innerhalb des betreffenden funktionellen Segmentes,
oder ob sie nicht etwa durch die ganze Linge des Riickenmarkes hin-
durch einen einheitlichen Verband bildet, ob also, was wir fiir den Ex-
tremititenbereich abgeleitet haben, nimlich die gleichmdfige Verteilung
des Al iiber den gesamten Komplex, auch iiber diesen hinaus Geltung hat.
Das wire also so: Es gidbe in den Vorderhérnern in jedem Augenblick
einen groBen resultierenden Al fiir rechts und einen fiir links, und jeder
enthielte jeweils die Erregungskomponenten fiir simtliche Muskeln auf
seiner Korperseite, die im betreffenden Augenblick in Titigkeit gesetzt
werden sollen.

Nun, daB dies die wirkliche Sachlage nickt ist, das kdnnen wir mit
erheblicher Wahrscheinlichkeit aussagen; die Vorderhornzellmasse stellt
nicht einen einzigen groBen See vor, aus dem iiberall die gleichen Stréme
ausflieBen, sondern unverkennbar besteht eine lingsweise Unterteilung
nach einzelnen Funktionsgebieten, wobei die Frage zunichst offen bleibt,
in welcher Weise die Unterteilung zustande kommt ; je nachdem, ob man
eine Zentrentheorie oder eine dynamische Theorie der zentralen Funktion
annimmt, wird man im einen Fall eine starr vorgebildete Unterteilung
der morphologischen Strukturen zugrunde legen, im anderen Fall ein
,.gestaltetes”* Kriftespiel die Unterteilung entsprechend dem Gesamt-
zustand aus sich heraus herstellen lassen.

Fir eine segmentweise Unterteilung der Funktion spricht zunichst
manches aus der reinen Nervenphysiologie (vgl. VAN RYNBERK). Die
segmentale Abgrenzung driickt sich vor allem darin aus, daB unter ge-
wissen Bedingungen einzelne von den serial angeordneten Funktions-
gebieten isoliert zur T4tigkeit gebracht werden konnen. Es braucht aber
keineswegs — und tut es auch in der Tat nicht —— das funktionelle Seg-
ment dem anatomischen Segment entsprechen’. Vielmehr haben wir ja
gerade in dem Fall unserer Experimente den Beweis vor uns, daB fiir die
Hinterextremitat zumindest drei bis vier anatomische Segmente den
funktionell einheitlichen Bereich ausmachen, wahrscheinlich sind es
sogar noch mehr.

DETWILER (1, 3, 4) hat in verschiedenen Versuchsreihen gezeigt und

* Wieder diirfen hier Versuche, die mit ¢naddquater Reizung vorgehen,
nicht mitsprechen, da bei inaddquater Reizung, wie unten noch ausgefiihrt
werden wird, die anatomisch-strukturelle Unterlage des Leitungsvorganges
eine andere Rolle spielt, als bei der normalen Nerventitigkeit.

Ergebnisse der Biologie III. 6
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hervorgehoben, daB eine Extremitit nur dann koordiniert funktionieren
kann, wenn unter den Riickenmarkssegmenten, von denen aus sie ihre
motorische Innervation erhilt, zumindest eins von den normalen Ex-
tremititensegmenten enthalten ist; wenn die Extremitat dagegen von
lauter fremden Segmenten her innerviert wird, so mogen alle ihre Mus-
keln in vollem Ausmal mit funktionstiichtigen efferenten Verbindungen
vom Riickenmark her ausgestattet sein, von koordinierter Funktion ist
dennoch keine Spur. Aus den Experimenten DETWILERs geht ohne
weiteres hervor, daB die Aktionsimpulse, welche fiir die Extremitit be-
stimmt sind, welche also die den Extremititenmuskeln adiquaten Kom-
poneriten enthalten miissen, nur von den normalen Extremititensegmen-
ten her geliefert werden kénnen. Die aus den Rumpfsegmenten zur Ex-
tremitit gelangenden Erregungen bleiben wirkungslos: es sind in diesen
Rumpfimpulsen eben bloB lauter fremde Komponenten enthalten, die
nicht fiir die Extremitiat bestimmt sind und- auf die die Extremititen-
muskeln infolge ihrer Erregungsspezifitit theoriegemaf nicht ansprechen
koénnen.

Hinzuzufiigen ist, daB, wie meine Versuche ergeben haben, die einander
homologen Muskeln von Vorder- und Hinterextremitit wenigstens bei den
Uvrodelen gleiche Spezifititsfaktoren besitzen, so daB ein Vorderbein zwar
aicht mit Rumpfinnervation, wohl aber wieder mit Hinterbeininnervation
Aktionsimpulse aufzunehmen vermag. In der fritheren Arbeit zu diesem
Thema (7) hatte ich aus Versuchen von Braus geglaubt folgern zu diirfen, da
schon bei den hoher als die Urodelen organisierten A#nuren eine solche Ver-
tretbarkeit von Arm durch Bein nicht mehr méglich wire; nun entnehme ich
einer seither erschienenen Arbeit von GRAPER die kurze Mitteilung, daBl auch
bei Anuren ein Arm mit Beininnervation zu koordinierter Funktion imstande
sei, so daB also in dieser Beziehung ein Unterschied des Verhaltens von
Anuren und Urodelen nicht zu bestehen scheint.

Durch die Versuche DETWILERs ist also die Annahme eines durch das
ganze Riickenmark hindurch gleichartig ausgebreiteten Funktionszu-
standes der Vorderhorner experimentell widerlegt. Hatten unsere Ver-
suche gelehrt, daB die motorischen Fasern (der einen Seite) eines Funk-
tionsabschnittes (in unserem Fall: Extremititenabschnitt) im gleichen
Augenblick jede alle Erregungskomponenten zumindest fiir das ganze
zugehorige Endgebiet hinausleiten, so entnehmien wir nun weiterhin den
Mitteilungen DETWILERs, daB diese Fasern kaum viel mehr, als fiir
den eigenen Abschnitt bestimmt ist, zur Peripherie fithren.

So dargestellt, sieht das nun aus, als ob wirklich eine scharfe Grenze
in der Funktion benachbarter Abschnitte bestiinde; doch auch hier helfen
uns die Experimente DETWILERs auf die richtige Bahn, indemsie uns eine
wichtige Einschrankung kennen lehren: Uneingeschrinkt bleibt bestehen
— das sei festgehalten —, daBl nur die Innervation aus den normalen
Beinsegmenten koordinserte Funktion zu vermitteln imstande ist, nur
von hier aus flieBen also alle der Extremitit und nur ihr bestimmten
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Erregungskomponenten zur Peripherie. Aber: Bei Innervation aus den
unmittelbaren Nachbarsegmenten des Extremitatenbereiches ist noch
nicht jede Funktionsfihigkeit der Extremitit aufgehoben, sondern blo8
die Fahigkeit zu koordinierter Funktion; schwache Bewegungen werden,
wenn auch nur in rudimentiarem MaBe, auch noch an Extremititen be-
obachtet, die nur aus den den typischen Extremititensegmenten be-
nachbarten Segmenten innerviert sind. Hier funktionieren noch einzelne
Muskeln, andere allerdings gar nicht mehr. Und je weiter nun die inner-
vierenden Segmente von den normalen Extremititensegmenten entfernt
sind, desto unvollkommener ist die Funktion der Extremitat. Erst
Innervation schlieBlich aus Segmenten, die schon einen gewissen Abstand
von der normalen ExtremititenhShe des Riickenmarkes haben, bleibt
ganz unwirksam; die so versorgten Extremititen ermangeln jedweder
Funktion.

Die Abnahme der Funktionsfihigkeit der Extremitit mit zunehmen-
der Entfernung der innervierenden von den normalen, der Extremitit
zugehorigen Zentren geht ganz regelmiBig vor sich, und zwar in proximo-
distaler Richtung der Extremititenachse fortschreitend. Als erste sprin-
gen die proximalen Muskeln aus; sie tun schon nicht mehr mit, wenn die
Innervation selbst noch aus den, den normalen unmittelbar benachbarten
Segmenten stammt; da mag die Innervation noch so reichlich sein.
Stammt die Innervation der Extremitit aus noch ein wenig weiter ab-
liegenden Segmenten, so findet man nun auch die Oberarmmuskulatur
untitig, es funktionieren nur mehr — und auch sie nur ganz schwach —
die distalen Gelenke. Noch weiter weg endlich, und auch diese weisen
keine Bewegungen mehr auf.

Zu all dem sei hervorgehoben, daf3 es sich bei den Beobachtungen
stets um Tiere handelt, bei denen die transplantierten Extremititen ganz
vorziiglich mit Nerven erfiillt sind, so da8 also der Ausfall an Funktion
nicht etwa durch Insuffizienz der Zuleitungsbahnen bedingt sein kann.
Das geht ja schlieBlich, wie man leicht einsieht, schon aus der Tatsache
hervor, daB gerade die proximalen Teile als erste auslassen; zu ihnen
kommen ja die auswachsenden (oder regenerierenden) Nervenfasern vor
allem, und wenn dem weiteren Vordringen der Fasern irgendwo am Wege
uniiberwindbare Hindernisse entgegentriten, so wiren natiirlich immer
die am weitesten distal liegenden Gebiete am meisten geschidigt ; gerade
sie aber sind es, die bei rudimentirer Funktion der Extremitit noch am
ehesten in Funktion befunden werden. :

So muB denn wohl die Abnahme der Funktionsfihigkeit daran liegen,
daB die Nervenfasern, die nicht aus den Extremititensegmenten stam-
men, mit zunehmender Entfernung von den Extremititensegmenten
immer weniger und weniger an Erregungskomponenten von der Spezifitiat
der Extremitatenmuskeln fithren. So gehen iiber die Vorderwurzeln der
Nachbarabschnitte noch adiquate Erregungskomponenten fiir die di-

6%
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stalen Extremititenmuskeln ab und erst die weiteren Rumpfsegmente
senden ausschliefllich extremititenfremde Komponenten, bis dann all-
mahlich bei Anniherung der innervierenden Segmente an die Segmente
der homodynamen Extremitit Funktion wieder moglich wird.

Wir sehen demnach, daB, wenn auch die koordinierte Funktion nur
aus den typisch zugehérigen Segmenten iibermittelt wird, so doch der
Ubergang von Segment zu Segment ein fliefender ist; die Funktion des
einen Segmentes klingt in die des anderen iiber, d. h. von Segment zu
Segment erlischt die Fihigkeit zur Abgabe mancher Komponenten,
andere wieder bleiben noch erhalten, neue treten dazu.

ITI. Allgemeines tiber Spezifitit und Abstimmung.

Es wird manchem schon unangenehm aufgefallen sein, da3 die ganze
Darstellung der Theorie bisher recht unanschaulich gehalten war. Aber
das muBte sein, wenn anders verhindert werden sollte, .daf3 sich schon
speztelle Vorstellungen einnisten, wo doch nur erst der allgemeine Rahmen
geschaffen ist, dem sie einzufiigen wiren. Bis jetzt haben wir mit Sicher-
heit einzig eine Spezifititszuordnung zwischen Peripherie und Zentrum
postulieren kénnen ; engeren Gedanken iiber die A7 der Spezifitit durften
wir nicht Raum geben, um nicht Gesichertes mit Zweifelhaftem zu ver-
mengen. Nun wollen wir aber weiterspihen. Naturgeschehen mannig-
fachster Art kann uns Belege bieten, daB es Mechanismen solcher Funk-
tionsweise, wie wir sie fiir das Nervengeschehen fordern miissen, gibt.
Und wenn wir uns im folgenden daran machen, eine Reihe solcher Me-
chanismen zu priifen, so werden wir eben Bilder und Analogien nicht
vermeiden diirfen. Mit der Sicherheit der Aussage ist es natiirlich zu-
gleich vorbei: Von allen den anzufithrenden Mechanismen wird ja, wenn
iiberhaupt, héchstens esner zutreffen kénnen.

Einer Prinzipienfrage iiber die Energieform des nervosen Erregungs-
vorganges wollen wir méglichst aus dem Wege gehen. Physikalisch,
physiko-chemisch, chemisch oder vital? Die Antwort muB vorliufig
immer noch — trotz aller Fortschritte ist unser Wissen auch heute noch
recht armselig! — so etwas wie Glaubenssache sein; so moge sie denn
lieber hier ganz wegbleiben.

Die Gesetze aber, die die energetischen Erscheinungen untereinander
binden, finden sich in gleicher Art in den verschiedensten Energiegebieten
wieder. Die Beziehungen, in denen wir die energetischen Elemente in
die Naturgeschehnisse eingehen sehen, zeigen RegelmiBigkeiten, welche
uns gestatten, jene Beziehungen, die ,,Funktion im mathematischen
Sinne, als solche, losgelést von der sonstigen Eigenart der Elemente,
herauszugreifen und rein logisch zu béarbeiten; die Verifikation erfolgt
dann bei Wiedereinsetzen der Elemente in die Endformel durch die
Ubereinstimmung mit den Tatsachen. Wir kénnen demnach gut und
sicher den Lauf eines Geschehens konstatieren, seine Gesetze heraus-
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16sen, mit bekannten Gesetzen in Beziehung bringen, dem Erkannten
gemdB das Einzelgeschehen im besonderen Fall voraussagen, alles das,
auch ohne iiber die Energieform des Vorganges selbst und iiber die Ele-
mentarvorginge, zwischen denen jene Gesetze bestehen, im klaren zu
sein. Es konnen also sehr wohl Geseize des Nervengeschehens ohne
Wissen um die Energieart des Vorganges festgestellt werden. DaB frei-
lich unser Wissensdrang damit nicht restlos befriedigt werden kann, ist
eine andere Sache.

Aber wenn im folgenden von physikalischen und chemischen Mecha-
nismen gesprochen wird, welche die gleichen Kriterien, die wir beim
Nervenvorgang gefunden hatten, aufweisen, so soll das nicht zur Auf-
fassung verlesten, es miiPte unter etner der erdrtevien Naturerscheinungen
auch schon der Nervenprozefd implizite enthalien sein. Unsere Absicht ist
nur, die Analogie jener anderen energetischen (physikalischen und che-
mischen) Erscheinungen uns Wegweiser sein zu lassen zu dem Ziel, die
GesetzmiBigkeit des beim Nervenvorgang in gleicher Wirkungsart wieder-
gefundenen Mechanismus vollstindig zu begreifen und damit auch schon
halb zu beherrschen.

Welchen Anspriichen ein der Nerventitigkeit analoger Mechanismus
entsprechen muB, sei nochmals kurz iiberblickt:

Wir haben einerseits an der Peripherie die Gesamtheit der Effek-
toren, alle und jeden mit einer besonderen Spezifitit ausgestattet.
Anderseits ist jede dieser Spezifititen im zentralen Geschehen irgend-
wie reprisentiert, so daB} also jedem einheitlich funktionierenden Be-
standteil des Effektorensystems ein adiquater Bestandteil zentral zu-
geordnet ist. Diese Zuordnung ist keine strukturell-geometrische; nicht
feste rdumliche Verbindung ist es, die Teil fiir Teil des einen Systems
an Teil fir Teil des anderen kettet. Die Zuordnung ist vielmehr in der
adiquaten Konstitution je eines Bestandteiles an der Peripherie und
im Zentrum begriindet. Das ist das eine Kriterium, dem jeder Mecha-
nismus der Nerventitigkeit geniigen muB}; nennen wir es etwa ,,Spezi-
fitdtskriterium'*.

Wir haben weiter abgeleitet, daB die Intensitit der peripheren Ge-
samtfunktion nicht durch die Extensitit des Erregungsgeschehens ge-
regelt wird; wir miissen demnach einen Mechanismus fordern, welcher
das Geschehen bei der Ubertragung in der Intensitdt unverindert 14Bt,
welcher also die quantitativen Einzelheiten des Prozesses richtig weiter-
leitet (,,Quantititskriterium').

Der Al, dasist die Gesamtheit der jeweils fiir die Peripherie bestimm-
ten spezifischen Erregungskomponenten, kommt (infolge der geome-
trisch ungeordneten Ubermittlung) zu allen Effektoren; es wird also
gleichzeitig Geschehen verschiedenartigster Spezifitit auf den gleichen
Ubermittlungswegen gefiihrt. Notwendigerweise muB dann aber ge-
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fordert werden, daB die einzelnen Komponenten unterwegs sich gegen-
seitig nicht abidndern oder sonstwie stéren. Diese Eigenschaft des Ge-
schehens kénnen wir ,,Inturbanzkriterium’‘ nennen.

Es gibt da zwei Moglichkeiten: Entweder die Komponenten laufen
die ganze Zeit gesondert nebeneinander — ein solcher Fall war oben durch
das Beispiel mit den Schiiisseln illustriert worden —, oder aber die Kom-
ponenten verschmelzen zu einer Resultierenden und diese wird dann
an der Peripherie wieder zerlegt. Im letzteren Fall ist von dem Proze
zu fordern, daB er nur eine einzige Art der Zerlegung in Komponenten
zulaBt.

Ein Beispiel dafiir, wie das gemeint ist: Wenn mehrere Krifte nach dem
Krifteparallelogramm zu einer Resultierenden zusammengesetzt werden, so
kann diese Resultierende nicht bloB wieder in die Entstehungskomponenten,
sondern noch auf unendlich viele andere Arten zerlegt werden. Wir kdnnten
nun etwa die Richtungen der Krifte als Indizes irgendwelcher Spezifitit
werten. Treten die Komponenten zusammen, so gehen ihre Spezifititen in
die spezifische Konstitution (Richtung) der Resultierenden ein; jetzt 148t
sich die Spezifitit der einzelnen Komponenten aber nicht mehr herausfinden,
und da die Resultierende in Komponenten von beliebig anderer Richtung, also
in Bestandteile von beliebig anderer Spezifitit, zerlegt werden kann, ent-
spricht ein Mechanismus von solcher Form nie unserer Bedingung.

Als Hauptkriterien bleiben also zu fordern: Spezifitit, Proportio-
nalitit der Intensititen, Unwirksamkeit der Bestandteile aufeinander
und Eindeutigkeit der endlichen Zerlegung (letzteres fiir den Eventual-

fall, daB eine Superposition der Komponenten stattfindet).

Sehen wir uns in der Natur um, welche Arten von Spezifitit iber-
haupt fiir den gesuchten Mechanismus zur Verfiigung stehen, so stoBen
wir unter den besser bekannten Naturerscheinungen, wie mir scheint,
auf dreierlei: rdumliche, stoffliche und zestliche Spezifitit.

Die erstere kénnen wir schnell abtun: Spezifische Raumformen liefert
die Natur in den Kristallen; da aber die Kristallform im allgemeinen an
die stoffliche Konstitution gebunden erscheint (Isomorphie z. B.; aller-
dings ist die Art der Verkniipfung heute noch nicht ganz durchschaut),
so werden wir solche Spezifitit besser der stofflichen zuzihlen. Die Spe-
zifitat der orgamischen Formen fillt zum Teil vielleicht in dasselbe Ge-
biet; auf jeden Fall ist sie heute noch viel zu wenig durchforscht, als
daB wir sie selbst schon als Erklarungs- oder auch nur Erliuterungs-
prinzip benutzen kénnten in einem Falle, wo es sich, wie hier, darum
handelt, anschaulich zu werden. Nur vom Menschen wird auBerdem
noch Spezifitit der Raumform als Mechanismus angewandt. Das ein-
leuchtendste Beispiel dafiir ist Schliissel und SchloB. Wir haben es des-
halb auch vorhin zu einer vorlaufigen Illustration der Verhiltnisse heran-
gezogen; schlieBlich in Umrissen die Eigenheiten des gefundenen Me-
chanismus vor Augen zu filthren, das Wesentliche daran eindringlich
hervorzuheben und insbesondere auch die Unterschiede gegeniiber der
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fritheren Auffassung drastisch darzustellen, dazu mochte das Bild ja
langen. Weiteren Gewinn kénnen wir aber aus dem Vergleich nicht eigent-
lich ziehen und so wollen wir uns besser vorstellbaren Mechanismen
zuwenden.

Zunichst verdient ein eigenartiger, noch der riumlichen Spezifitit
zuzurechnender Mechanismus Erwihnung: das Sieb. Von molekularen
bis herauf zu makroskopischen GroéBenordnungen haben doch Gitter-
oder Maschenwerke die Fahigkeit, aus einem Gemisch von verschieden
groBen Bestandteilen die kleineren durchzulassen, die gréBeren zuriick-
zuhalten. Die Maschenweite stellt einen kritischen Grenzwert fiir die
GroBe der noch passierfihigen Teilchen vor; gegentiber TeilchengréBen,
die sich unter diesem Grenzwert halten, hat das Sieb aber keine selektive
Fihigkeit mehr; es kann nur die groBeren von den kleineren, nicht aber
die kleineren von den noch kleineren sondern und deshalb ist seine Wir--
kungsweise keine so streng spezifische, wie wir sie brauchten. Das muf}
bedacht werden; denn wir wissen, daB die Winde der lebenden Zellen
in der Tat physiko-chemische Siebwerke vorstellen, so daB es gar nicht
so ferne liegt, an eine spezifische Tonendurchlissigkeit oder dergleichen
als Grundlage der Erregungsspezifitit zu denken. :

a)'Stoffliche Spezifitiit.

Stoffliche Spezifitat duBert sich in der chemischen "Affinitdt. All-
gemein lieBe sie sich wohl einem Gesetz einordnen von der Art: Ein
System, dem als geschlossenem Ganzen ein stabiler (stationirer) Gleich-
gewichtszustand zukommt, erfaBt, solange es sich nicht in diesem Zu-
stand der Stabilitit befindet, jede geeignete Moglichkeit, dahin zu ge-
langen. Im besonderen ergibt sich daraus das Bestreben, die molekulare
Integritit zu erhalten bzw. wiederherzustellen. Freilich diirfen wir uns
nicht mit solchen Analogien begniigen, wo einfach freie Valenzen durch
srgendwelche andere, wenn nur gleichwertige Valenzen, also in viel-
deutiger Weise, abgesittigt werden. Vielmehr miissen wir an jene Fille
denken, in denen nur bestimmt konstituierte Bestandteile dem Mole-
kularverband eingegliedert werden. Hier wire nun ungefihr auch an
die Kristalle zu erinnern: Ein wachsender Kristall vermag aus einer
Mutterlauge, in welcher sich unter anderen die fiir seinen Aufbau ver-
wertbaren Bestandteile vorfinden, dieselben freizumachen und sich an-
zubauen.

Zahllos aber sind die Beispiele von spezifischer Affinitit im che-
mischen Getriebe der Zelle. Ob es nun wachsende oder in der Betriebs-
funktion des ausdifferenzierten Organismus beschaftigte Zellen sind, sie
vermégen aus dem ihnen allen gemeinasm zuflieBenden Strom der Kor-
perfliissigkeiten dank ihrer Konstitution jede gerade das zu entnehmen,
was sie fiir sich bendtigen.
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Besonders scharf ausgeprigt findet sich dieses Verhalten bei der
inneren Sekretion. Die Produkte der verschiedenen inkretorischen Drii-
sen gelangen mit dem Blut- und Séftestrom zu allen nur iiberhaupt
humoral versorgten Teilen des Organismus hin. Und obwohl infolge-
dessen alle Teile in qualitativ ziemlich gleicher Art von den Hormonen
bespiilt werden, tritt doch im wesentlichen nur in eng umschriebenen
Gebieten die spezifische hormonale Wirksamkeit hervor. Wenn sich
auch offenbar nebenher diffuse Wirkungen auf die ganze Peripherie
erstrecken, so bleibt immer das Bezeichnende an den hormonalen Me-
chanismen gerade ihre Fihigkeit zu streng lokalisierter Wirkung trotz
diffuser Ausschiittung des Hormones. Im ganzen Kérper des briinstigen
Frosches kreisen die Sexualhormone und nur eine bestimmte Stelle am
Daumenballen reagiert darauf mit Ausbildung der Brunstschwiele. Ana-
log ist es beim Hahn oder beim briinstigen T7sfon-Mannchen gerade der
Kamm, der zu wachsen beginnt. Und so handelt ja schlieBlich der Haupt-
teil der Pharmakologie von nichts anderéem als von der lokalisierten
Wirkung — lokalisiert trotz diffuser Ausschiittung! — der verschieden-
artigsten Stoffe auf bestimmte Organe oder sonstige Bestandteile des
Organismus. ,

Wenn aber die Reaktion, die durch ein gleichmiaBig tiberallhin sich
ausbreitendes Agens hervorgerufen wird, an verschiedenen Stellen ver-
schieden ist oder auch nur an der einen Stelle auftritt, an der anderen
dagegen ausbleibt, so muf3 die Verschiedenheit des Verhaltens hier und
dort ‘auf verschiedener Reaktionsfihigkeit der betroffenen Stellen be-
ruhen, das ist klar. Solche lokalen Verschiedenheiten in der Reaktions-
fahigkeit mégen oft nur temporir hervortreten, auch dadurch ware dann
schon differenzierter Erfolg auf diffuse Einwirkungen hin erzielbar. Ein
solcher Gedankengang einer temporiren Verschiedenheit hat ja im we-
sentlichen dem UexkUirschen Erregungsgesetz zugrunde gelegen. Ge-
rade demgegeniiber haben wir aber feststellen miissen, daB die verschie-
dene Reaktionsfahigkeit an der Peripherie, durch welche das spezifische
Verhalten bei der motorischen Nerventitigkeit bedingt ist, komstitu-
tionell ist; und ebenso ist die lokal verschiedene Empfinglichkeit ver-
schiedener Korpergebiete fiir hormonale Einfliisse in der Konstitution
und nicht in dem momentanen Zustand dieser Gebiete begriindet.

Bestimmte Mechanismen, die mit chemischer Affinitdt arbeiten, im
besonderen die hormonale Koordination, weisen also unzweideutig das
Spezifitatskriterium auf, stehen mithin wenigstens in diesem Kennzeichen
dem Mechanismus der Nerventitigkeit nahe. Es fragt sich nun noch,
ob die hormonale Wirksamkeit auch die iibrigen Kriterien, zunichst also
das der unverinderten Ubertragung der Intensititsverhiltnisse, befolgt.

Dem Quantitdtskriterium entspriche bei der inneren Sekretion die
Proportionalitit zwischen hormonaler Menge pro Zesteinheit und hormo-
naler Wivksamkeit.
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Solche Proportionalitit wird wohl im allgemeinen angenommen wer-
den kénnen; nur PfizarRD widerspricht ihr fiir das Testikelinkret durch
die Aufstellung eines ,,Alles-oder-Nichts'-Gesetzes. P&zARD stiitzt sich
dabei auf Beobachtungen, wonach ein Schwellenwert der Hormonpro-
duktion zu existieren scheint, unterhalb dessen keinerlei Wirksamkeit des
Hormons festzustellen ist, wihrend schon die kleinste Steigerung der
Produktion iiber den Schwellenwert hinaus die volle Entfaltung der hor-
monalen Wirkungen an der Peripherie nach sich zieht. Demgegeniiber
haben aber LipscH$Tz, ARON und BENOIT Ergebnisse verdffentlicht,
welche einen ausgesprochenen Parallelismus zwischen Menge und Wirk-
samkeit beim Sexualhormon einwandfrei bezeugen. Zumal es gelungen
ist, bei iiberschwelliger, aber unternormaler Hormonproduktion (ge-
messen an der Gré8e des produzierenden Organes) dauerndes Verharren
der von dem Hormon abhingigen peripheren Gebiete auf unvollkommenem
Ausbildungszustand nachzuweisen, ist die Annahme einer ,,Alles-oder-
Nichts‘‘~-Wirksamkeit wohl widerlegt.

Es spricht demnach nichts dagegen dem Mechanismus der inkre-
torischen Funktionen auch das Quantitdtskriterium zuzusprechen.

Und was schlieBlich das dritte Kriterium anlangt, das da besagt,
daB die Komponentalprozesse bei Koexistenz einander nicht alterieren
diirfen, so scheint auch dieses bei der inneren Sekretion erfiillt. Denn
auch die zahlreichen bekannten gegenseitigen Wirkungen der einzelnen
hormonalen Teilsysteme aufeinander sind wohl ganz allgemein nicht
als Beeintrichtigung der aktiven Driisenprodukte durcheinander, son-
dern als EinfluBnahme der einzelnen Produkte auf die Ewnistchungs-
bedingungen der iibrigen zu deuten.

Die Ahnlichkeit des nervisen und des inkreforischen Mechanismus
ist nach all dem sehr ausgesprochen. Wir erkennen, daf der Organis-
mus sich in seinen beiden groBen Integrationssystemen, im humoralen
und nervésen, wesentlich der gleichen Mittel zur Koordinationsiiber-
tragung bedient. Da man bisher von der insbesondere durch das Spezi-
fitatskriterium gekennzeichneten Eigenart des Nervengeschehens nichts
wuBte, konnte die Erkenntnis der Ahnlichkeit, auch wenn sie sich man-
chem aufdringte, nicht zur vollen Analogisierung erweitert werden.

‘Wenn man trotzdem auch schon bisher von Beziehungen des nervisen
zum inkretorischen System sprach, so dachte man, vor allem in Aus-
wertung der pharmakologischen Erfahrungen, an die direkte Wirkung
vonTeilen des einen Systems auf Teile des anderen; noch enger wurde die
Verkniipfung, als die Versuche von LoEwi1 die humorale Ubertragbar-
keit von spezifischen Nervenwirkungen erwiesen. Und so dringt wohl
alles darauf hin, versuchsweise in Gedanken sogar eine wesentliche Iden-
tifikation beiderlei Geschehens vorzunehmen. Nicht ganz zu dieser letz-
ten Konsequenz, aber doch ein Stiick Weges ihr naher gelangte LUuGARro;



90 PauL WErss:

und wir finden dementsprechend bei ihm auch schon Andeutungen,
welche fiir das Nervengeschehen selbst eine Spezifitit, wie erst unsere
Versuche sie erwiesen haben, zu fordern scheinen.

Wenn nun gleichzeitig einerseits die Aknlichkeit des hormonalen und
des nervisen Koordinationsmechanismus, anderseits wirkliche gegen-
seitige Abhdingigkeit der beiden Systeme hervorgehoben wird, so lige darin
vielleicht der Kern zu mancherlei Verwirrung, wenn nicht unter einem
auch betont wird, daB3 man keineswegs das Zusammentreffen der beiden
Tatsachen, einmal daB die zwei Systeme dem Wesen nach #hnlich funk-
tionieren, zum anderen, daB sie tatsichlich aufeinander EinfluB. zu
nehmen fihig sind, schon als Argument fiir die Identifikation beiderlei
Geschehens werten darf. Beide Systeme arbeiten nach der gleichen
Methode und beide wirken an gewissen Umschlagstellen aufeinander ein,
das ist alles; deshalb braucht noch lange nicht das Geschehen in ihnen
beiden das gleiche zu sein.

Dies muf3 schon darum betont werden, weil man es ja schon frither nicht
an Versuchen hat fehlen lassen, Nerven- und Inkretionsvorgang ihrer Natur
nach zu identifizieren. Besonders, wenn man das vegetative Nervensystem
in den Vordergrund stellt, liegt ein solcher Versuch ja recht nahe, da zwischen
vegetativem Nervensystem und endokrinem System vielfach enge entwick-
lungsgeschichtliche Beziehungen aufweisbar sind. In der Tat ist die Ansicht
ausgesprochen worden, dal im Nerven dhnlich wie in den Blutbahnen ein
Transport dahin sezernierter Stoffe stattfinde. Neuerdings will CoLrLiN die
unmittelbare Sekretion der Hypophyse in das Nervensystem beobachtet
haben. Vor allem ist hier aber an die Versuche von LicutwITz (1, 2) 2zu er-
innern: Er hatte beim Frosch eine Hinterextremitit so pripariert, daB sie
nur mehr mittels des intakten Nervus ischiadicus mit dem iibrigen Korper
in Verbindung stand; alle iibrigen Gewebe auler dem Nerven waren durch-
trennt. Wurde nun in die solchermafen isolierte Extremitit Adrenalin inji-
ziert, so traten nach eciner gewissen Latenzzeit im Korper Symptome auf,
wie man sie sonst nach Adrenalinapplikation zu sehen gewohnt war: Pu-
pillenerweiterung und gesteigerte Hautsekretion. LicuTwirz selbst sah in
diesen Versuchsergebnissen den Beweis fiir einen wirklichen Transport des
Adrenalins im Nerven. Das beobachtete Phinomen wurde, wenigstens zum
Teil, auch von den Nachuntersuchern (RoseNBacH, LEPINE) bestitigt; doch
legte schon MELTZER eine wesentlich andere Deutung, als LiceTwITZ sie den
Befunden gegeben hatte, nahe. Klarheit brachte schlieBlich erst neuerdings
eine Untersuchung von REBELLO und PEREIRA (1, 2); diese Autoren ver-
mochten unter Variation und Erweiterung der Versuche den Nachweis zu
fithren, daB durch die Adrenalininjektion (in wesentlich der gleichen Art
aber auch durch. Injektion von Ringerlosung, Atropin, Eserin) einfach die
Nervenendigungen der isolierten Extremitit in Erregung versetzt werden,
derart, da8 es eine echt nervése, zentripetale Erregung ist, welche durch den
erhaltenen Ischiadicus zum Korper geleitet wird, welche Erregung dann erst
veflektorisch die von LICHTWITZ beobachteten Symptome: Pupillendilatation
und vermehrte Hautsekretion hervorruft. Da der direkte Versuch, nach der
Injektion ins Bein Adrenalin auch nur in Spuren im Nerven nachzuweisen,
vollig negativ ausfiel, ist, alles in allem, wohl auler Zweifel, da8 von einem
wirklichen Transport des Adrenalins in den Nerven,,bahnen‘ nicht die Rede
sein kann, welche Annahme, wire sie zutreffend gewesen, ja sehr zu einer
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Identifikation von Nerven- und Inkretionsvorgang hitte ermuntern kénnen.
Auch die Versuche von LoEW!I zeigen nicht Transport von Stoffen im Nerven,
sondern sprechen seiner eigenen Deutung nach fiir die lokale Entstehung der
spezifischen Reizstoffe als Folge des im iibrigen noch unbekannten Nerven-
prozesses. So kann denn an Tatsachen vorerst noch soviel wie nichts an-
gefithrt werden, was zur Annahme wirklicher Identitit von hormonalem und
nervosem Geschehen driangen wiirde.

Es wire also ganz verfehlt, in der Erkenntnis der recht weit gehenden
Analogie in den Mechanismen, die im inkretorischen System einerseits,
im nervosen anderseits die periphere Koordination gewihrleisten, einen
neuen Ansporn erblicken zu wollen, die zugrunde liegenden Prozesse zu
identifizieren.

Was uns der Vergleich mit der inneren Sekretion leisten kann, ist
nicht Erklarung, sondern Aufklirung. Die Gesetzlichkeit des Nerven-
geschehens wird uns vertrauter zugleich dadurch, daB wir auf anderem
Gebiete die gleiche wiederfinden. So auch hat man die Gesetze der Optik
lange gekannt, ehe noch iber das ,,Wesen“ des Lichtes irgend etwas
feststand; man hatte nur der Analogie zwischen Lichtvorgingen und
mechanischen Wellenbewegungen nachzugehen brauchen und kam schon
zu den Gesetzen. Nun miiBte sich freilich die Analogie zwischen innerer
Sekretion und Nervenvorgang noch weiter ins einzelne bestitigen, wenn
dauernde Werte damit gewonnen sein sollten; schlieBlich ist ja unsere
Bekanntschaft mit der inneren Sekretion auch noch ziemlich jungen
Datums, gar vieles ist darin noch dunkel, so daB8 der Vorsprung gegen-
iiber dem Wissen um den Spezifititsmechanismus des Nervensystems
nicht betrdchtlich ist. Wir werden gleich auch noch einen anderen
Mechanismus zu besprechen haben, der weitaus aufklirender wirkt als
die eben erérterte Analogie; dennoch aber miissen wir auch sie, ehe wir
genaueres wissen, vorerst im Auge behalten. DaB sie uns schlieBSlich
mehr leistet als ein Vergleich mit Schliissel und Schlo8, ist wohl jedem
ersichtlich.

In einem Punkt geht das Nervengeschehen aber offenbar — wenig-
stens soweit unsere derzeitige Kenntnis reicht — iiber das hormonale
hinaus: in der Reichhaltigkeit an spezifischen Bestandteilen. Den paar
Driisen- und Organsubstanzen steht schon allein im motorischen Ge-
schehen eine Mannigfaltigkeit von mindestens ebensoviel Spezifititen
gegeniiber, als es individualisierte Muskeln gibt. Wie weit diese Mannig-
faltigkeit noch erhéht wiirde, wenn wir das sensible Geschehen auch
noch in den Kreis unserer Betrachtung ziehen wollten, muB8 hier un-
erértert bleiben, da ja unsere ganzen Betrachtungen vorliufig nur auf
das Motorische zugeschnitten sind.

b) Zeitliche Spezifitiit.

Als die dritte Art von Spezifitit hatte ich die zeitliche angefiihrt;
ihrer Besprechung wollen wir uns jetzt zuwenden. Unter zeitlicher Spezi-
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fitdt kann allgemein jede typische und regelmiBige Anordnung eines
Geschehens beliebiger Art in seinem zeitlichen Ablauf verstanden werden.
Der betreffende Vorgang erhilt dadurch eine Besonderheit, die man viel-
leicht am besten eingedenk der analogen Benennung riumlicher Ord-
nung als ,,Form‘* (Zeitform) bezeichnen sollte. Soviel ich sehe, kommen
aber fiir uns als Mechanismen nur ganz bestimmte Zeitformen in Be-
tracht, ndmlich die periodischen und gquasiperiodischen.

Die Grundform des periodischen Geschehens ist die harmonische
Schwingung; ihr mathematischer Ausdruck ist die Funktion:

y=a sin (2 mvt + f),
wobei » die Frequenz (Schwingungszahl), ¢ die Amplitude und g die
Ausgangsphase bezeichnet; ¢ ist der verinderliche Zeitwert.

Die allumspannende Verbreitung von Vorgingen dieser Form ist ja
wohl jedem geldufig. Das Bild der Schwingung, unter dem sie gemeinig-
lich dargestellt zu werden pflegen, ist der Mechanik entlehnt (Pendel-,
Wellenbewegung) ; als Symbol wurde es in die Optik, Warme- und Elek-
trizititslehre tibernommen. Dies war durchaus angingig, weil die Ge-
setze, welche aus den periodischen Bewegungen der Korper (Mechanik,
Akustik) abgeleitet worden waren, in gleicher Art fir die periodischen
Zustandsinderungen im Gebiete der Wirme-, elektromagnetischen
(Licht-) und elektrischen Erscheinungen zutreffend befunden worden
waren. Es ist demnach — und das ist kein geringer Vorteil fiir uns —
bei Besprechung und Anwendung der einschligigen Gesetze jede Be-
zugnahme auf bestimmte Energiearten oder iiberhaupt besondere Eigen-
schaften des mit Periodizitit auftretenden Vorganges auB8er eben seiner
Rhythmik #berflissig.

Da wir es beim Nervengeschehen scheinbar auch mit periodi-
schen Prozessen (siehe weiter unten) zu tun haben, so wird jedem die
zeitliche Spezifitit einer besonders eingehenden Untersuchung wert
scheinen daraufhin, ob nicht von hier aus der Mechanismus der Nerven-
tatigkeit am einsichtigsten zu behandeln wire. Wenn eine restlose Dar-
stellung des nervésen Mechanismus nach den allgemeinen Gesetzen der
periodischen Prozesse méglich sein soll, so miissen wir unsere vier Kri-
terien bis in alle Einzelheiten an den Schwingungsgesetzen wiederfinden.
Festgehalten sei nur stets, daB ,,Schwingung’ nur ein bildlicher, der
Einfachheit halber eingefithrter Ausdruck anstatt ,,periodische Zustands-
dnderung’ ist; daB da, wenn von Schwingungsvorgingen im Nerven die
Rede sein sollte, nicht vielleicht einer glaube, daB damit irgendein Zittern
im Nerv gemeint sei.

Es seien in kurzem die wesentlichen Eigenschaften und Gesetze
periodischen Geschehens aufgezeigt:

1. Die zeitliche Spezifitit einer Schwingung ist durch die Konstanz
ihrer Periode gegeben; die eigene Periode ist es, welche verschiedene
Schwingungen wesentlich voneinander unterscheidet; in der Funktion
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y=a sin (2zxvt+ ) ist mithin die Frequenz v der Spezifititsfaktor;
a ist der von dem zeitlichen Ablauf ganz unabhingige Intensitatsfaktor,
im Bilde der Schwingung als Amplitude bezeichnet.

2. Mehrere gleichzeitig bestehende Schwingungen iiberlagern sich
einander rein summativ: Der (Bewegungs)zustand des aus der Super-
position hervorgehenden resultierenden Geschehens in einem beliebigen
Zeitpunkt ¢ ist gleich der Summe der (Bewegungs)zustinde aller Kom-
ponentalschwingungen im gleichen Zeitpunkt. Die Wirkung der Re-
sultierenden ist demnach einfach die Summe der komponentalen Einzel-
wirkungen, wie sie jede einzeln feststellbar wire. Bei Superposition
von einfachen Schwingungen, deren Frequenzen ganzzahlige Vielfache
einer Grundfrequenz sind, ist der resultierende Vorgang wieder perio-
disch. Durch Superposition von Schwingungen beliebiger Frequenz ent-
stehen die aperiodischen oder quasiperiodischen Schwebungen.

3. Jeder periodische Vorgang, mag er auch noch so kompliziert sein,
148t sich nach FOURIER eindeutig und restlos in eine Reihe von einfachen
Sinusschwingungen auflésen, deren Frequenzen sich zueinander wie
ganze Zahlen verhalten. Es ist nimlich mathematisch jede periodische
Funktion f(p) darstellbar als

f@)=Ao+ A;sin(p+p,)+ 4, -sin(2p+,)+ 4, sin3e+p)+....
Diese Auflésung wird als harmonische Analyse bezeichnet.

4. Es gibt Systeme, die von sich aus zu einer ganz bestimmten Schwin-
gungsform disponiert sind, und solche, die es nicht sind. Den letzteren
vermag von auBen her jeder beliebige Schwingungszustand aufgezwungen
werden, sie konnen natiirlich zu periodischer Titigkeit nur durch selbst
periodische Vorginge angeregt werden, nehmen dann aber getreu alle
Charakteristika des erregenden Geschehens, insbesondere auch dessen
Frequenz, also Spezifitit, an. Anders die eigenschwingungsfihigen Sy-
steme; sie sind dadurch gekennzeichnet, daf ihnen nur eine bestimmte
Form von Schwingung méglich ist, die Frequenz also ein fiir allemal
feststeht und gleichbleibt, wihrend die Intensitdtsverhiltnisse (Ampli-
tuden) eine Abstufung zulassen. Die Tatigkeit eines solchen Systems
bezeichnen wir sinngemi8 als ,,Eigenschwingung’ ; in dem Zusatz ,,eigen**
ist ja zum Ausdruck gebracht, daB die Schwingungsform fiir das System
eine personliche Charakteristik darstellt, die es von anderen unterscheidet
und auch, wie wir im folgenden noch sehen werden, sein Verhalten den
.anderen gegeniiber bestimmt. Die Eigenschwingung kann unter ge-
wissen Umstdnden auch durch aperiodische AnsttBe angeregt werden.
Die Amplitude erweist sich von der Intensitit des erregenden Geschehens
abhingig.

5. Trifft eine einfache Schwingung auf ein durch Geschehen gleicher
Art erregbares eigenschwingungsfihiges System, so wird das letztere in
dem Falle, daB die Frequenz des erregenden Geschehens der Eigen-
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frequenz des betroffenen Systems gleich ist (oder ein ganzzahliges Viel-
faches davon; im letzteren Falle mit abnehmender Stérke, je héher das
Vielfache ist), zum Mitschwingen gebracht. Den Vorgang nennen wir
Resonanz. Er erklirt sich, einfach dargestellt, etwa so, daB bei gleicher
Frequenz des erregenden und erregten Geschehens jeder (oder jeder 2.,
3., ...) Impuls der erregenden Schwingung mit einer gleichsinnigen
Bewegungsinderung im erregten System zusammentrifft, so daB8 sich
die Impulse stets summieren; wohingegen bei ungleicher Frequenz der
beiden Vorginge sofort auch gegensinnige Impulse des erregenden Ge-
schehens die Eigenschwingungen verloschen bzw. unterdriicken miissén.
Zwei Systeme, die die gleiche Eigenschwingungsform (Frequenz) be-
sitzen, nennt man in Anlehnung an die Bezeichnungsweise der Akustik
,,aufeinander abgestimmt*‘. Ein Resonator ist also ein auf eine bestimmte
Schwingungsform abgestimmtes eigenschwingungsfihiges System.

6. Vermittels der Resonatoren gelingt es, die durch Superposition
von einfachen Komponentalschwingungen entstandenen hochkompli-
zierten periodischen Vorgiange physisch wieder in ihre einzelnen Bestand-
teile aufzulésen (harmonische Analyse). Dabei zeigt sich, daB die Kom-
ponenten in ganz der gleichen und einzigen Form in der Zusammen-
setzung nachgewiesen werden konnen, in der sie in die Resultierende
eingegangen waren. Das heiflt: Ist eine einfache Schwingung von der
Frequenz v mit anderen Schwingungen von den Frequenzen &, #,C . . .
zusammengesetzt worden und trifft der daraus resultierende kompli-
zierte Vorgang auf ein eigenschwingungsfihiges System von der Fre-
quenz », so wird dieses System durch die in dem Gesamtgeschehen ent-
haltene Komponente von der gleichen Frequenz » in Miterregung ver-
setzt. Auf eine andere Schwingung, deren Frequenz nicht » ist (und
die auch mit » in keinem einfachen rationalen Verh#ltnis steht), spricht
der auf v abgestimmte Resonator nicht an.

An dem Beispiel der Akustik kénnen wir uns den Sinn dieser Schwin-
gungsgesetze anschaulich machen; wir behalten die gleiche Reihen-
folge bei:

1. Die einfache akustische Schwingung wird als Ton empfunden.
Jedem Ton kommt eine bestimmte Qualitit zu, die subjektiv als spezi-
fische Tonhéhe zur Geltung kommt und sich physikalisch als Funktion
der Frequenz erweist; dem physikalischen Spezifititsfaktor finden wir
physiologische Spezifitit zugeordnet. Jeder Ton besitzt weiterhin eine
bestimmte Intensitit, welche, physikalisch durch die Amplitude der
Schwingung gekennzeichnet, subjektiv als Tonstdrke imponiert.

2. Durch die Zusammensetzung mehrerer voneinander qualititsver-
schiedener Téne erhilt man, wenn die Komponentalténe untereinander
in einfacheén Schwingungszahlenverhaltnissen stehen, einen Klang, an-
dernfalls ein’ Gerdusch. Schroff sind die Uberginge vom periodischen
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(schwingenden) iiber das quasiperiodische zum aperiodischen (schweben-
den) Geschehen nicht.

3. Jeder Klang 148t sich in einfache Téne als Bestandteile auflésen.

4. u. 5. Die eigenschwingungsfihigen akustischen Systeme (Resona-
toren, Stimmgabeln, Saiten) ergeben bei Erregung stets Téne der gleichen
Spezifitit; die Stirke des erregten Tones ist jedoch der Stirke der Er-
regung angemessen. Der Ton, auf welchen solche Systeme: ein fiir alle-
mal abgestimmt sind, heiBt ihr ,,Eigenton‘‘. Resonatoren werden nicht
nur durch Toéne von der gleichen Frequenz wie die Eigentonfrequenz
zum Erklingen gebracht, sondern auch durch Tone, deren Schwingungs-
zahl zu der des Resonators in einem ganzzahligen Verhiltnis steht (Ober-
‘tone).

6. Trifft ein zusammengesetzter Klang auf einen Resonator, so wird
dieser nur dann in Erregung versetzt, wenn in dem Klang ein Kom-
ponentalton von der Frequenz des Eigentons des Resonators (oder eines
seiner Oberténe) enthalten ist.

Nun hitten wir also die Charakteristika des pertodischen Geschehens
im allgemeinen und an einem erliuternden Beispiel hervorgehoben und
wollen jetzt mit ithnen, zunichst nur in groBen Ziigen, die Charakteristika
des Nervengeschehens vergleichen, also unsere vier Kriterien:

Der Spezifititsfaktor ist vorhanden und in aller Strenge, mathematisch
faBbar, aufgetreten (Frequenz, Tonhdohe).

Das Vorhandensein eines Intensitdisfakiors entspricht unserer For-
derung nach quantitativer Abstufungsfihigkeit und unverinderter
Weiterleitung der Intensitdtsverhiltnisse des Nervenprozesses (Ampli-
tude, Tonstirke).

DaB die Komponenten, wie es durch das Inturbanzkriterium ver-
langt wird, unbeeinfluBt voneinander bleiben, wenn sie sich zu mehreren
zusammentun, entnehmen wir aus der Tatsache, daB sie aus dem re-
sultierenden Geschehen jederzeit alle in der gleichen Form, in der sie
in die Zusammensetzung eingegangen waren, wieder herausgeldst werden
kénnen (Resonanzprinzip ).

Die Auflosung selbst ist, wie durch das vierte Kriterium gefordert
wird, dem FouriERrschen Satze nach eine durchaus eindeutige (harmo-
nische Analyse).

Tatsichlich finden wir also in den Hauptpunkten schénste Uberein-
stimmung zwischen den Spezifititsgesetzen des Nervengeschehens und
den allgemeinen Gesetzen, denen periodische Vorginge beliebiger Art
schon allein vermoge ihrer Rhythmik unterworfen sind.

Da kénnen wir uns des Gedenkens an die draktlose Telegraphie nicht
mehr erwehren; haben wir es doch dabei nicht nur mit dem gleichen
Mechanismus wie im Nervengeschehen, sondern mit fast genau derselben
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Verwendungsart zu tun. In der drahtlosen Telegraphie werden Nach-
richten, die von einem Punkte ausgesandt sind, an einem anderen ge-
ordnet aufgenommen, ohne daB riumlich geordnete Uberleitungswege
bestiinden — im Nervengeschehen werden Befehle, die vom ZNS ab-
gegeben werden, an der Peripherie geordnet ausgefithrt, ohne dal dabei
eine bestimmte Anordnung der Zuleitungsstrecken als Ké;ordinations—
prinzip eine Rolle spielte. Was der Menschengeist in bewuBter Aus-
wertung der Resonanzeigenschaften periodischer Vorginge sich als Me-
chanismus eben erst dienstbar gemacht hat, die Natur hat es, wie wir
jetzt erkennen, schon lingst im Organismus in Anwendung.

Diirfen wir nun wirklich die drahtlose Telegraphie als in einiger
Beziehung zutreffendes Abbild des motorischen Nervengeschehens be-
trachten? Mancher wird einwenden, daB das Nervengeschehen ja ge-
rade nicht ,,drahtlos vor sich geht. Zunichst, es soll doch nicht ge-
sagt sein, daB drahtlose Telegraphie und Nervenvorgang dasselbe sind,
nur die Analogie zwischen beiden springt in die Augen und diese Analogie
ist auch bei genauerem Zusehen durchfiihrbar. Die drahtlose Tele-
graphie beruht darauf, daB ein zeitlich spezifisch konstituierter Proze
bei diffuser Ausbreitung durch ein selbst gar nicht in besonderer Art
angeordnetes Medium — diesfalls den Ather — seine Charakteristika
beibehilt und an geeigneten Vorrichtungen manifest werden 14Bt; das
ist das Wesentliche und nicht, daB dieses Medium gerade der Ather, also
ein in unserer Welt alliiberall gegenwirtiges ist. Behilt man das im
Auge, so findet man keine wesentliche Verschiedenheit gegeniiber dem
Nervengeschehen mehr; hier heiBt das Medium eben nicht Ather, son-
dern Nervensubstanz, und es ist fiir das Nervengeschehen ganz in gleicher
Weise wie fiir die drahtlose Telegraphie bezeichnend, daB es Nachrichter
geordnet iibermitteln kann, ohne daB es dazu einer besonderen An-
ordnung der Leitungswege innerhalb des Mediums, also innerhalb der
Nervensubstanz, bediirfte. Wenn wir uns selbst in die Nervensubstanz
hineingesteckt und von ihr véllig umgeben déchten, so aber, daB wir
nicht und nie aus ihr herausschauen, noch auch herausdringen kénnten,
dann wire uns, die wir auBer dieser mit Nervensubstanz erfiillten Welt
nichts kennten, die Nervensubstanz dasselbe, was uns so der Ather ist,
sie wire iiberall, und daB sie in einer bestimmten Struktur in einem
»AuBen (morphologisch) eingeordnet ist, bliebe unserem Wissen wver-
schlossen. Innen aber wiirden wir die Gesetze der drahtlosen Telegraphie
— in der Nervensubstanz — ableiten konnen.

Immer wieder muB es betont werden: GewiB, das leitende Medium
des Nervengeschehens ist nicht der ganze Organismus; da es im Organis-
mus ist, muB es also gegen die {ibrigen Teile eine bestimmte Abgrenzung
aufweisen, es muB also natiirlich irgendwie angeordnet sein; diese An-
ordnung ist netzformig und kommt im Laufe der Ontogenese zustande;
wie die Ausbildung der ganzen Korperform, wie auch etwa die Herstellung
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der Blutbahnen, so geht die Legung der nervésen Leitungsbahnen nach
bestimmten morphogenetischen Regeln vor sich; auch da gibt es einen
Typus und nicht jeder Einzelfall ist von jedem anderen grundverschieden;
gewiB also, es gibt eine bestimmte Struktur des Mediums der nervésen
Vorginge im Organismus — aber: diese Anordnung ist.nach den Ge-
setzen des werdenden Organismus, entwicklungsgeschichilich, bedingt und
nicht ihr verdankt es die Funktion des ausgebildeten Organismus, daB
auch sie geordnet bleibt. Die anatomische Ordnung der Leitungsbahnen
ist ohne Bedeutung fiir die Ordnung in der Funktion.

Ich muB das so oft hervorheben, weil ich mir Fragen entgegen-
stiirmen hore: ,,Ja, wenn das Nervensystem wie ein drahtloser Tele-
graph arbeitet, wozu sind denn dann iiberhaupt die peripheren Nerven
da?‘‘ oder ,,Wenn die rdumliche Anordnung der Nervenfasern mit ge-
ordneter Funktion nichts zu tun hat, wozu sind sie dann {iberhaupt
geordnet?‘ und ihnliche. Darum nochmals: Die Nerven sind darum
da, weil beim hochorganisierten Tier sich nervioses Geschehen eben nur
in nervoser Substanz abspielt. Wohin keine lebende Nervensubstanz
fiihrt, dahin gelangt kein nervoser Impuls, das ebensowenig, wie.durch
luftleeren Raum hindurch ein Schall vernommen wird; was der Schall-
welle die Luft, der elektrischen Welle der Ather, das ist der ,,Nerven-
welle’“ die lebende Nervensubstanz. Darum muB, soll anders die Peri-
pherie durch die zentralnervisen Befehle erreichbar sein, ein Medium
aus Nervensubstanz dahin gelegt werden. Und da diese Leitungslegung
ebenso wie die anderen Entwicklungsvorginge GesetzmiBigkeiten der
Morphogenie folgt, sind die Leitungen schlieBlich in einer im groB8en und
ganzen regelmiBigen Weise angeordnet; wobei gleich hinzugefiigt sei,
auch das wirklich nur ,,im groSen und ganzen, denn gerade im peri-
pheren Nervensystem sind die interindividuellen entwicklungsgeschicht-
lichen Variationen ganz besonders ausgesprochen; im einzelnen kann
also beileibe nicht von einer Stereotypie der Anordnung bei verschie-
denen Individuen die Rede sein.

Man darf aber gegeniiber einer gewissen Einschrinkung des Gesagten:
»NervenprozeB braucht zur Weiterleitung Nervensubstanz nicht blind
sein: Andeutungen der Eigenschaften, welche dem Nervensystem in ausge-
zeichnetem MafBe und hochstem Grade zukommen, finden wir in aller Art
lebender Substanz, ist ja auch das Nervensystem selbst nicht anders ge-
worden denn durch historische Spezifikation aus primitiveren Formen orga-
nischer Substanz; sehen wir doch, wie in jeder Ontogenese diese Spezifikation
von neuem erreicht werden muf8, ganz besonders eindringlich in den Ver-
suchen von SPEMANN, in denen sich ein Stiick aus beliebiger Gegend eines
Keimes (etwa spitere Bauchhaut) an die Stelle der Medullarplatte ver-
pflanzt, dort zu typischem ZNS entwickelt hat. So leiten sich die Eigen-
schaften des Nervensystems phylogenetisch und ontogenetisch allmihlich
aus allgemein der lebenden Substanz eigentiimlichen her. Wir werden von
aller lebenden Substanz voraussetzen, daB sie, wenn auch nur in Spuren, mit
der speziell nervos differenzierten Substanz die Fihigkeit zur Leitung ner-

LBigebnisse der Biologie III. 7



98 PauL Werss:

vosen Geschehens gemein haben mag; wenn wir den Vergleich mit der Akustik
wieder vornehmen, so heiBt das: Es wird die nervése Erregung in nicht ner-
vos differenziertem, lebendem Gebiet so fortgepflanzt, wie der Schall in
einem ungeheuer stark verdiinnten Luftraum. Dem Abschluf3 gegen solche
schwach leitende Umgebung mogen vielleicht die Isolierungsscheiden der
Nerven dienen.

Alles in allem ist die drahtlose Telegraphie uns ein treffliches und
einwandfreies Abbild der Vorginge im Nervensystem zwischen Zentrum
und Peripherie.

Einer mathematischen Formulierung lieBe sich das Nervengeschehen
unter Zugrundelegung der Zeitspezifititshypothese leicht zuginglich
machen. Wollen wir weiterhin, da doch jetzt wohl kein MiBverstandnis
mehr zu befiirchten ist, der einfachen Verstindigung halber den der Lehre
von den periodischen Zustandsinderungen entnommenen Ausdruck
,»Schwingung’* mit demselben Recht, mit dem wir ein andermal das Licht
als Ather,,schwingung*‘ bezeichnen, beibehalten. Zur Einfithrung halte
ich es geradezu fir vorteilhaft, die Terminologie der Akustik zur Be-
schreibung des periodischen Nervengeschehens heranzuziehen, aller-
dings auch stets durch Beifiigung des artbestimmenden Zusatzes ,,Er-
regung-‘ das rein Analogistische solcher Bezeichnungsweise gegenwirtig
zu halten.

Versuchen wir nunmehr, speziellere Vorstellungen in das Bild unserer
Hypothese einzufithren, so hebt sich als Grundvorstellung hervor, da@3
der im ersten Teil fiir die nervose Erregung abgeleitete Spezifitdtsfakior
(durch griechische Buchstaben bezeichnet) als Eigenfrequenz, der In-
tensitdtsfaktor (durch kleine lateinische Buchstaben bezeichnet) als Am-
plitude auszudeuten ist. Das Endorgan 4 (Endorgan wieder im weitesten
Sinne genommen) ist danach ein eigenschwingungsfihiges System, ein
Resonator, von der Eigenperiode e, der als solcher zwar unter gewissen
Bedingungen auch durch aperiodische AnstdBe, in vollem MaBe aber
nur durch periodische Erregungen von der Schwingungsfrequenz e in
Miterregung versetzt werden kann. Von der erwidhnten Bezugnahme
auf die Analogie der Akustik Gebrauch machend, bezeichne ich eine
Erregung von der Frequenz « als ,,Erregungston’* von der ,, Tonqualitat"
¢ und nenne das Endorgan auf die Erregungsqualitat (-frequenz) e ,,ab-
gestimmt*. Der in der Theorie abgeleitete Intensititsfaktor a ist die
Schwingungsamplitude der Erregung und werde als ,,Erregungstonstirke’
bezeichnet.

Ich muB zugeben, ich fiihlte zunichst selbst auch die unbehagliche
Schwierigkeit, die darin liegt, daB wir uns unter ,,Amplitude‘‘ des Erregungs-
geschehens nichts Rechtes vorstellen konnen. Esist das ein Punkt, der seine
restlose Aufklirung natiirlich erst dann wird finden kénnen, wenn wir einmal
iiber die 47t des Nervengeschehens genaueres wissen sollten. EinigermafBen

erleichtert wird uns aber das Hinweggehen iiber diese Schwierigkeit, wenn
wir bedenken, daB im Grunde unser Unbehagen nur daher rithren mag, da3
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wir gerade mit dem Begriff der Amplitude die mechanische Bedeutung, -die
ihm bei der Schwingung sensu strictiori zukommt, besonders festgewurzelt
in unserer Anschauung vorfinden. Wir stellen uns ndmlich unwillkiirlich
— und ganz begreiflicherweise, da tatsdchlich die iiberwiegende Mehrzahl
der periodischen Erscheinungen in diesen Grenzen liegt — unter dem Bilde
der Schwingung, wenn schon nicht immer einfach Koérperbewegungen, so
doch einen durch eine Weg—Zeit-Beziehung charakterisierten Vorgang vor.
Die abhingige Variable y in der Grundgleichung der harmonischen Schwin-
gungy = asin (2 z ¢ + ) wird als Symbol fiir Raumlageinderungen, fir Wege,
aufgefat, und man stiinde freilich ratlos vor dem Versuche, solche Auffas-
sung dem Nervenvorgang zurecht zu biegen. Fassen wir aber y nicht als
RaumgroBe, sondern etwa als Geschwindigkeit oder als Stoffmenge oder
sonstwie — ich will mich ja mit Absicht nicht auf genauere Vorstellungen
in diesem Belange einlassen —, so fillt die gedankliche Hemmung, die wir
vordem empfunden hatten, zigleich mit dem Unbehagen des Unbestimm-
baren von uns. a, die ,,Amplitude*, ist nur, solange y ein Weg ist, selbst auch
rdumliche Exkursion; ist aber die in der Gleichung zum Ausdruck gebrachte
Abhéngigkeitsbeziehung zwischen y und der Zeit ¢ keine Weg-Zeit-Beziehung
mehr, sondern eben eine Geschwindigkeits-Zeit- oder eine Mengen-Zeit-Be-
ziehung, d. h., betrifft das in der Gleichung dargestellte Gesetz eine peri-
odische Anderung der Geschwindigkeit eines Vorganges oder der Menge eines
Stoffes, so wird damit zugleich auch a, die Amplitude des Geschehens, im
einen Fall eine Gré8e von der Dimension einer Geschwindigkeit, im anderen
Fall einer Masse.

So wie das Endorgan 4 seine Eigenfrequenz «, so haben alle iibrigen
Endorgane die ihre. Aufgabe zukiinftiger Forschung wird es sein miissen,
zu untersuchen, ob und in welchen Beziehungen die verschiedenen Spe-
zifitatsfaktoren der einzelnen Endorgane zueinander stehen. Jetzt
schon haben meine Versuche mit voller Sicherheit ergeben, daB metamer
homologe (homodyname) Muskeln von Vorder- und Hinterextremitit
bei den Urodelen auf die gleiche Spezifitit (Eigenerregungsfrequenz)
abgestimmt sind. Es wire auch nicht undenkbar, daB sich selbst bei
nicht mehr homologen Muskeln phylogenetische Verwandtschaft in Form
von naherer oder weiterer Ahnlichkeit der Erregungsfrequenzen zu er-
kennen gibe.

Man kénnte sich ja vorstellen, da Hand in Hand mit der morpho-
logischen Spezifikation und Auseinanderdifferenzierung zweier Muskeln
eine funktionelle ,,Verstimmung’ vor sich geht.

Hinsichtlich einer etwaigen Behandlung des AI nach den Grund-
sitzen periodischer Vorginge ist nun an einen Punkt zu erinnern: In der
graphischen Abbildung einer zusammengesetzten Schwingung ist die
Eigenperiode des resultierenden Vorganges nur durch genaueste Kurven-
auswertung feststellbar; bei bloflem Anblick dagegen imponiert als
Grundrhythmus jeweils der Rhythmus der intensivsten Komponental-
schwingung und so wird der falsche Eindruck erweckt, als diktiere die
Komponente groBter Amplitude den resultierenden Rhyihmus.

Auch im Schwingungsbilde des Nervenvorganges wiirde also der

7*
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Eigenrhythmus des AI gegeniiber dem Eigenrhythmus der intensitits-
stiarksten Komponentalerregung vollkommen in den Hintergrund treten.
Da aber nur der exaktesten Kurvenanalyse sich der wahre Eigenrhyth-
mus des AL zu erkennen geben kénnte, da anderseits die Methoden,
die uns heute zur Registrierung der rhythmischen Vorginge im Nerven
zur Verfiigung stehen, vergleichsweise noch viel zu grob sind, um an
eine so subtile mathematische Ausbeutung der empirischen Kurven auch
nur denken zu lassen, kénnen wir wohl bis auf weiteres fiir praktische
Erorterungen den Eigenrhythmus des AI aufler Betracht lassen.

Man wird nicht genug Vorsicht walten lassen konnen, wenn man es
ernstlich unternimmt, in dem bisher bekannt gewordenen Riistzeug der
Nervenphysiologie strikte Beweise fiir unsere Theorie aufzusuchen. Daf}
aber ein erster Versuch davon ausgehen mufl und wird, Beziehungen
zwischen unserer Zeitspezifitatshypothese und dem, was nach und nach
iiber ,, Periodizitit des Erregungsverlaufes’ in Erfahrung gebracht wor-
den ist, aufzudecken, liegt auf der Hand. Ein bloB oberflichlicher Hin-
weis auf gewisse scheinbare Parallelismen wiirde fiirs erste ebenso sug-
gestiv zugunsten der Hypothese wirken, wie ein tieferes, immer aber
noch nicht hinreichend griindliches Eindringen ihr Gefahr brichte. Da8
jedoch am Ende, wenn man die Verfolgung ganz bis auf den Grund vor-
nimmt, weder viel Stiitzen, noch auch aber zwingende Gegenbeweise
geerntet werden, soll im folgenden gezeigt werden:

DaB irgend etwas am Nervengeschehen periodisck sein muf, ist ge-
rade fiir die uns interessierende Motorik aus dem charakteristischen Ver-
lauf der die Nerventitigkeit begleitenden elekirischen Aktionssirome ge-
folgert worden: Das Abbild des sich gewissermaBen selbst registrierenden
Nervenprozesses imponiert in erster Anniherung als Wellenlinie.

Nun kann es zwar kaum einem Zweifel unterliegen, daB die beob-
achteten elektrischen AuBerungen des Nervenprozesses mit diesem selbst
in irgendeinem Konnex stehen, dennoch aber ist uns véllig unbekannt,
wie eng die Koppelung ist, und vor allem, ob man iiberhaupt das elek-
trische als ein getreues Abbild des nervosen Geschehens ansehen darf.
Ist wirklich alle Besonderheit des Nervengeschehens im Aktionsstrom
als Besonderheit gleicher Art wiedergegeben oder ist die beiderseitige
Beziehung vielleicht nur lose und vieldeutig, in der Art etwa wie gemein-
hin bei' chemischen Reaktionen (HERING), wo ja die thermischen und
elektrischen Begleiterscheinungen auch nicht verraten, welcher Prozef3
im besonderen hinter ihnen steckt?

Vorderhand miissen wir beide Eventualititen als méglich ins Auge
fassen: das eine Mal, daB3 der Aktionsstrom nur eine ganz allgemeine und
unspezifische AuBerung des Nervenvorganges wire; das andere Mal, da8
er doch getrenes Zeugnis aller Einzelheiten des zugrundeliegenden Ner-
venprozesses ablegte.
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Die letztere der beiden Méglichkeiten wollen wir zuerst diskutieren,
da ihre Erérterung sich unmittelbar an die Ausfithrungen des vorigen
Abschnittes anschlieBt.

Angenommen also jetzt, daB der Aktionsstromverlauf mit allen seinen
Besonderheiten das wirklich getreue Abbild des nervésen Erregungs-
verlaufes mit allen dessen Besonderheiten wire; wie miilte sich dann
in der Eigenart des Aktionsstrombildes unsere Hypothese von der zeit-
lichen Spezifitit der Erregung enthalten finden; welche Parallelismen
lieBen sich aufdecken zwischen dem Bilde des angenommenermafien ge-
treulich sich selbst registrierenden Nervenvorganges und der graphischen
Darstellung, die diesem ex hypothesi angemessen ist?

Ginge wirklich der Parallelismus zwischen Aktionsstrombild und
theoriegeméfBer Abbildung des Nervenvorganges so weit, daB3 die Rhyth-
mik des Aktionsstromes strikter Ausdruck jener Rhythmik wire, welche
unserer Hypothese nach die Spezifitit des Erregungsgeschehens aus-
machte, dann wire nicht nur die Gréfenordnung der Aktionsstrom-
frequenzen einerseits und der angenommenen Eigenerregungsfrequenzen
anderseits die gleiche, sondern es miilite, gleichwie jedem Erregungs-
ton seine Eigenfrequenz zugehorte, so auch die von diesem Erregungston
hervorgerufene Aktionsstromkomponente eine fiir jeden Muskel andere
Eigenfrequenz erkennen lassen.

"~ Wollen wir aber Aktionsstrombilder bis in solche feineren Einzel-
heiten hinein auswerten, so steht im Wege, daB} die Registrierung des
Stromes selbst viel zu grob ist, um eine genauere, geschweige denn
eindeutige Analyse der erhaltenen Kurven zuzulassen. In diesem Be-
lange wird sich schwer Abhilfe schaffen lassen; man bedenke doch nur,
welche Feinheit der Aufzeichnung einer komplizierten Schwingung Grund-
bedingung ist, wenn ihre harmonische Analyse durchfiihrbar sein soll.

Aber dennoch, trotz aller Unreinheit und trotz aller Grobheit,
miilten wohl doch schon gewisse Charakteristika im Aktionsstrombild
hervortreten und erkannt werden kénnen, wenn unsere oben getroffene
Annahme zutridfe; und das wiren etwa folgende:

Wir miissen bedenken, daB3 die echte Periodizitit der ,,Erregungs-
klange'* bei der groben, nur anniherungsweisen Selbstregistrierung der
Oszillationen erst recht nicht zum Ausdruck kommen kann. Diese echte
Periodizitit wird vielmehr, wie wir oben kurz angedeutet haben, ver-
deckt durch die Komponentalschwingung gréBter Amplitude. Die
»Frequenz“ des Aktionsstromes entspriche, wenn, wie gesagt, iiber-
haupt ein derartiger Zusammenhang bestiinde, jeweils der Frequenz des
starksten ,,Erregungstones‘‘.

Aus dieser Einsicht ergeben sich aber verschiedene Weiterungen™

* Alle Folgerungen hier gelten nur fiir reine Bewegungsinnervation.

Wesentlich anders scheinen die Verhiltnisse zu liegen, wenn dem Impuls
eine fonische Komponente beigemengt ist.
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1. Das Aktionsstrombild wire fiir jeden AIje nach dessenZusammen-
setzung ein im Grunde besonderes und eigenartiges, so wie jedem Klang
ein charakteristisches Klangbild zugehért. Da aber das Bild des Ak-
tionsstromes durch seine Frequenz bestimmt wird, da anderseits als
diese Frequenz jeweils die Frequenz der sidrksten im Al gegenwirtigen
Erregungskomponente imponierte, das ist die Eigenerregungsfrequenz
des in der betreffenden Bewegungsphase dominierenden Muskels; und
da schlieSlich in verschiedenen Reflexen die gleichen Muskel, jeweils
mit anderen kombiniert, dominieren kénnen, ergibt sich, daB praktisch
genommen auch verschiedene Reflexe ein ganz dhnliches Aktionsstrom-
bild ergeben konnten, immer dann eben, wenn in ihnen der gleiche
Muskel die Hauptrolle spielte.

2. Das Aktionsstrombild einer Reflexphase wiirde sich am einfach-
sten gestalten miissen, wenn dabei esn Muskel in iiberragender Stirke
im Spiele wire; das Bild, das dann von dem Erregungston dieses einen
Muskels beherrscht wiirde, wire in solchem Fall schon mit betrichtlicher
Anniherung das einer einfachen harmonischen Schwingung. In je stir-
kerer Intensitit aber Erregungen fiir andere Muskeln dem AI beige-
mengt wiirden, desto komplizierter und einer einfachen Schwingung
unihnlicher wiirde der Aktionsstromverlauf.

3. Bei vhythmisch alternievenden Bewegungsfolgen, in denen die Ak-
tion eines Agonisten durch die seines Antagonisten abgeldst wird, miiBte,
einfachste Sachlage vorausgesetzt, das Bild so beschaffen sein: Zuerst
dominierte die Frequenz des Agonisten, nur teilweise und unwesentlich
verdeckt durch die zu gleicher Zeit in weitaus schwicherem Grade titigen
Synergisten und Antagonisten; gegen Ende dieser ersten Bewegungs-
phase nihme die Intensitit des Agonistenerregungstones ab, die des
Antagonisten zu, so daB ein Durchgangsstadium erschiene, wo die Er-
regungstone fiir Agonist und Antagonist in ungefihr gleicher Stirke be-
stiinden und wo demnach, je nach dem Verhiltnis ihrer beiden Grund-
frequenzen, UnregelmiBigkeiten bis zur gelegentlichen Interferenz in der
Rhythmik merkbar wiirden; je weiter dann die Stirke des Erregungs-
tones fiir den urspriinglichen Agonisten ab-, fiir den Antagonisten zu-
nihme, desto mehr wiirde sich das Bild wieder dem einer einfachen
Schwingung, und zwar jetzt von der Frequenz des Antagonisten-
erregungstones, annihern.

4. Einer und derselbe Reflex wiirde bei steigender Intensitit seiner
Ausfiihrung nicht nur ein Anwachsen der Amplituden der Aktionsstrom-
wellen bedingen, sondern, in dem MaBe, als ja dabei den Synergisten
in verstirktem Grade Erregung zugeschickt wiirde, miite das Aus-
sehen der Kurve ein anderes, komplizierteres werden bis dahin, daB
schlieBlich der Eindruck einer Beschleunigung des Rhythmus hervor-
gerufen wiirde.
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In der Tat findet man nun in Untersuchungen iiber Aktionsstrome
manche Angaben vor, die der einen oder anderen dieser Folgerungen
recht zu geben scheinen. Dennoch aber muB ich der Hypothese die
Stiitze solcher Ubereinstimmung versagen, solange mir diese Uberein-
stimmung eine nur vage und fragwiirdige sein zu kénnen scheint; darum
insbesondere, weil der méglicherweise herauszudeutende Parallelismus
wahrscheinlich nur ein ganz oberflichiicher und duBerlicher sein wird,
die vorschnell erkliigelten Ahnlichkeiten sich mit fortschreitender Ver-
feinerung der Methodik zu nichts verfliichtigen werden, und dann un-
berechtigterweise versucht werden wiirde, daraus der ganzen Theorie
den Strick zu drehen.

Uberdies scheint es mir selbst, daB schon in dem heute bekannten
Tatsachenmaterial geradezu strikte Gegengriinde zu finden sind gegen
die Annahme, daB die Rhythmik des Aktionsstromes und eine snnere
Rhythmik des Erregungsvorganges, wie siec unsere Hypothese versuchs-
weise annimmt, identisch sein kénnten.

Lange hat man sich bemiiht, die ,,Frequenz der motorischen nervosen
Erregungsimpulse‘’ festzustellen (PIPER, DITTLER und GARTEN, DITTLER und
GUNTHER, Bass und TRENDELENBURG, ATHANASIU u. a.?); doch war ein ein-
heitliches und allgemein giiltiges Resultat zunichst nicht zu erlangen. Wire
nun, was die Resonanztheorie im iibrigen weiter gar nicht behauptet, sondern
was nur die spezielle und probeweise eingefithrte Hypothese der Zeitspezifitit
annimmt, jeder Erregungsform eine Eigenfrequenz zugeordnet, so konnte
natiirlich von einer einzigen konstanten Frequenz der Erregung nicht die Rede
sein. Solange aber die Identitit von Grundrhythmik der Erregung einerseits
und des Aktionsstromes anderseits nicht erwiesen ist, verliert auch kiinftig-
hin das Suchen nach einer Grundfrequenz des A ktionsstromes nicht seinen
Sinn. Und wenn man vielleicht in dem Faktum, daB es trotz eifrigen Su-
chens bis heute nicht gelingen wollte, eine einheitliche Frequenz des Aktions-
stromrhythmus ausfindig zu machen bzw. sich iiber die Deutung der ver-
schiedentlich widersprechenden Befunde zu einigen, einen Hinweis auf die
Richtigkeit unserer jetzt in Rede stehenden Hypothese erblicken wollte, so
scheint mir das unberechtigt; und zwar aus folgendem Grunde:

Es ist zwar richtig, daB ein durchaus konstanter Rhythmus des Aktions-
stromes nicht festgestellt ist. Demgegeniiber hat es aber den Anschein, als
ob sich in allen einschligigen Versuchen die — nicht eben ganz konstante —
Frequenz doch um einen gewissen bevorzugten Mittelwert recht nahe grup-
pierte, und als ob ihre Abweichungen von jenem Mittelwert durch kontinuier-
Jiche Beschleunigung oder Verzogerung desselben zustande kimen. Wahrend
nun das Nichtkonstantbleiben der Frequenzen zwar unserer Hypothese ent-
spriche, sind kontinuierliche Frequenzinderungen mit ihr wohl unvereinbar.
Denn ein Dominanzwechsel von Erregungsténen im Erregungsklang muf
allerdings im Erregungsbild als Anderung der bisherigen Hauptirequenzaugen-
fallig werden, der Ubergang vollzieht sich jedoch dabei nicht als allmdhliches
Langsamer- oder Schnellerwerden, sondern in der Weise, daB3 zwischen die
beiden verhiltnismiBig einfachen Wellen der dominierenden Erregungstone
ein Durchgangsstadium von komplizierterem und zumeist iiberhaupt nicht

* Neuerdings ForBEes und J. M. D. OLMsTED, Americ. Journ. of Physiol.
73, 17. 1925.
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periodisch aussehendem Verlauf zwischengeschaltet ist. Gerade die Kon-
tinuitit der Rhythmusinderungen im Aktionsstrombild wiirde also dagegen
sprechen, daB die Aktionsstromrhythmik und die hypothetische Eigen-
erregungsrhythmik identisch wéren.

Weitere Worte hieriiber jetzt zu verlieren halte ich nicht fiir angezeigt ;
denn da es sehr gut moglich ist, daB hier dem engeren Fachmann Ver-
hiltnisse bekannt sind, die eine Entscheidung zulassen, die mir aber
nicht geldufig sind, so bleibt das letzte Wort und abschlieBende Urteil
in diesen Fragen dem speziellen Nervenphysiologen iiberlassen. Er wird
zu entscheiden haben, ob das Aktionsstrombild den unterliegenden Ner-
venproze getreu wiedergibt und ob anderseits der Hypothese von
der zestlichen Spezifitit des Erregungsvorganges von dieser Seite Be-
stitigung erwichst oder — was mir wahrscheinlicher diinkt — nicht.

Hier ist auch der Ort, um noch zu einer anderen Art von Rhythmizitit
bei Erregungsvorgingen hinsichtlich etwaiger Beziehungen zur Zeit-
spezifititshypothese Stellung zu nehmen, nimlich zu jener Rhythmi-
zitit, die sich als Folge des Refrakidrstadiums ausbildet (vgl. VERWORN).
Es ist aber leicht zu zeigen, daB eine derartige Rhythmenbildung mit
unserer ex hypothesi angenommenen Periodizitdt nichts zu schaffen
haben, geschweige denn jene die Unterlage dieser bilden kann:

I. Selbst wenn man fiir jedes Endgebiet als Eigencharakteristik einen
unter gegebenen Bedingungen bestimmten Wert des (absoluten) Refrak-
tirstadiums anzunehmen berechtigt wire, durch welche Annahme eine
Eigenrhythmik erklirt werden sollte, kénnte eine solche Eigenfrequenz
immer nur einen Grenzwert darstellen, iiber den hinaus die Frequenz nicht
gesteigert werden konnte; langsamere Rhythmen dagegen kénnten und
wiirden auch weiter in allen Abstufungen von dem System befolgt werden.

2. Uberdies blieben aber die Bedingungen, unter denen jener Wert
des Refraktirstadiums als konstant gelten konnte, gar nicht unver-
dndert. Lokale Schwankungen von Temperatur und Sauerstoffzufuhr
und dergleichen, vor allem aber die mit dem Titigkeitserfolg einsetzende
lokale Ermiidung wiirden fortwihrend Rhythmusschwankungen be-
dingen, und da durch solche Schwankungen das betreffende Endgebiet
gegeniiber der ihm zugehorigen Erregungsform ,,verstimmt® wiirde,
kann in keiner Weise im Refraktirstadium die Grundlage jener gefor-
derten Eigenerregungsrhythmik erblickt werden.

Ich gebe zu, daB durch eine ziemlich unbegriindete AuBerung iiber das
Zustandekommen der Hemmung in meiner ersten (2) und zweiten (7) Mit-
teilung iiber die Resonanztheorie bei manchem, so auch bei DETWILER, die
Vermutung geweckt werden konnte, als wollte ich die — iibrigens nur probe-
weise angenommene — spezifische Periodizitit der Erregung mit einer sich
als Folge des Refraktirstadiums ausbildenden Periodizitit in Zusammen-
hang bringen. Ich bin aber schon in meiner Erwiderung (11) gegeniiber

DETWILER dieser Vermutung entgegengetreten und kann hier nur wieder-
holen, daB mir die Annahme eines solchen Zusammenhanges vollig fern liegt.
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Die Hypothese, daB die theoretisch geforderte Spezifitit des Er-
regungsgeschehens in einer zestlichen Spezifitit seines Ablaufes begriindet
und daB jeder Erregungsvorgang seiner Natur nach periodisch, und zwar
mit einer bestimmten Eigenperiodizitit begabt wire, diese Hypothese
war in erster Linie dadurch so suggestiv gestaltet worden, daB man den
»Nervenvorgang® als oszillatorisch anzusprechen gewohnt war, solches
wieder unter dem Eindruck der fiir Abbildungen des Nervenvorganges
gehaltenen Aktionsstromkurven mit ihrem einigermaBen wellenférmigen
Verlauf. Wenn sich nun aber zeigen sollte, daB gerade diese Aktions-
stromwellen nicht Wellen von der Art sind, wie sie die Hypothese ver-
langt, dann fillt die wesentlichste Stiitze der Hypothese weg. Man
konnte dann bloB etwa hoffen, daB sich vielleicht einmal auf andere
Weise die Eigenperiodizitit des Erregungsvorganges wiirde zu erkennen
geben; bis dahin aber wire der Hypothese nicht mehr Wert zuzumessen,
als sie als gewill sehr anschauliches Abbild der Sachlage verdient.

Moglich bleibt es immerhin, daB der Erregungsvorgang mit Oszilla-
tionen notwendig verbunden ist, nur eben mit Oszillationen von unver-
hdltnismdfig hoherer Frequenz, als sie uns der Aktionsstrom aufweist.

DaB der Aktionsstrom mit der Erregungsleitung im Nerven selbst,
wenn auch vielleicht weniger eng als im vorigen angenommen war, zu-
sammenhingt, ist wohl auBer Zweifel. Also sind wir, auch wenn wir
den Aktionsstrom nicht mehr als genaues Abbild der Erregung auffassen,
keineswegs der Beantwortung der Frage iiberhoben, welches Korrelat im
NervenprozefS denn die Akiionsstromrhythmik besdfie. Denn wihrend frei-
lich nicht alle Einzelheiten des Nervengeschehens sich im begleitenden
elektrischen Geschehen auszudriicken brauchen, so ist anderseits doch
jede Anderung im elektrischen ProzeB Index irgendwelcher Anderung
im zugrundeliegenden NervenprozeB. Welche Eigenart des nervésen
Geschehens bedingt also die Rhythmizitit der Aktionsstréme?

Es ist, wenn wir einmal erkannt haben, daB die Spezifitit des Er-
regungsvorganges nicht in der im Aktionsstromrhythmus geduBerten
Periodizitdt begriindet ist, fiir unsere Zwecke hier weiter ganz gleich-
giiltig, ob nun der Erregungsvorgang seinem Wesen nach ein zeitlich
gleichférmiger oder aber ein oszillatorischer ProzeB von so hoher Fre-
quenz ist, daB sie weit aus der GroBenordnung der Aktionsstromfre-
quenzen hinausfillt; die periodische Anderung im ProzeB, die der A4A-
tionsstrom anzeigt, hat ja dann doch nichts mehr mit der Spezifitit des
Erregungsgeschehens zu tun. Damit aber tritt die Aktionsstrom-
rhythmik aus dem Rahmen, den wir unserer Diskussion gestellt hatten,
hinaus; wollten wir ja doch gerade nur die Beziehungen der Aktions-
stromrhythmik zu unserer Hypothese von der Spezifitit als einer zeit-
lichen untersuchen. Die Rythmenbildung im Aktionsstrom ist, wenn sie
eben nicht auf die innere Rhythmik des Erregungsprozesses selbst zu-
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riickgeht, einfach dahin zu interpretieren, daBl die — der Hypothese
nach selbst in sich rhythmisch, aber von weit hoherer Frequenz, gebauten
— Aktionsimpulse vom Zentrum nicht kontinuierlich, sondern % rhyth-
mischen Stéflen abgegeben werden. Die Aktionsstromrhythmik ist'also bloB
Ausdruck der diskontinuierlichen Innervation. Hierin liegt dann auch
ein zweites Mittel fiir das ZNS, die Stirke des peripheren Erfolges zu
regulieren: Die Intensititsfaktoren der einzelnen Erregungstdne wiirden
die relative Stirke, mit der die verschiedenen Muskeln in einem be-
stimmten Reflex in Aktion zu treten haben, festlegen, indem sie den
einen Muskel zu stirkerer Aktion anweisen als den anderen, etwa seinen
Antagonisten; so gibt ihr Verhiltnis untereinander das charakteristische
Reflexbild. Nun kann aber bei gleichem Reflexbild, also bei gleichem
gegenseitigem Intensitdtsverhdlinis der beteiligten Muskelaktionen, der
Reflex einmal energischer, ein andermal kraftloser ausfallen. Und diese
absolute Stirke des Reflexes mag sehr wohl durch die Dichte der Aktions-
impulse pro Zeiteinheit reguliert werden; daB aber bei der natiirlichen
Innervation die Frequenz des Aktionsstromes in dem MaBe, als die Aktion
intensiver wird, ansteigt, ist mehrfach beobachtet worden. Dies weiter
ausspinnen, hieBe aber Boden betreten, von dessen Bearbeitung der
Bestand unserer Hypothese in keiner Weise abhingig wire.

Wir schlieBen also mit der zusammenfassenden Feststellung, daB
vorderhand aus der Selbstregistrierung des Nervenvorganges im Aktions-
strom keine Stiitze fitr die Annahme, daf} die Spezifitit der Evregungen
in thrver Eigenfrequenz gelegen wire, entnommen wevden kann.

¢) Zusammenfassung der Erdrterungen iiber die méglichen
Formen von Spezifitdt im Nervengeschehen,

In der vorangegangenen prinzipiellen Untersuchung war innerhalb
der wohlbekannten Naturerscheinungen nach Mechanismen Ausschau
gehalten worden, die, zunichst als Bilder und Analogien, fiir den ,,Re-
sonanzmechanismus des Erregungsgeschehens aufklirend wirken konn-
ten. Was von einem derartigen Mechanismus gefordert werdenh mufte,
war, daB er gewihrleiste, daB riumlich voneinander entfernte Gebiete
einander fest zugeordnet blieben, wie immer die Verbindungen zwischen
ihnen angeordnet sein mochten. Die Grundlage jedes solchen Mecha-
nismus muB paarweise spezifische Konstitution der zugeovdneten Gebiete
oder Evscheinungen sein. Solche Spezifitit wieder finden wir im Bereiche
der durchforschten Naturerscheinungen als von stofflicher oder zeit-
licher Art.

Spezifitat stofflicher Natur ist im Organismus vielfach eingerichtet,
so vor allem in den inkretorischen Systemen. Spezifitit zestlicher Natur
findet sich bei allen periodischen (Schwingungs-)vorgingen im Reso-
nanzprinzip ausgedriickt.
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Wir haben aber gesehen, daB an Hand des heute zur Verfiigung
stehenden Tatsachenmateriales nicht entschieden werden kann, ob die
nervise Erregungsspezifitit sich auf eine der beiden genannten Spezi-
fitaten zuriickfithren 148t, oder gar, auf welche. Nichts hat fiir, noch
auch gegen die Moglichkeit einer prinzipiellen Deutung der Erregungs-
spezifitit als einer stofflichen der erregten Gebiete oder als einer zeit-
lichen des Erregungsverlaufes gesprochen. Ehe eine derartige Zuriick-
filhrung angebahnt ist, leisten die besprochenen Mechanismen in der Tat
nicht mehr als den Dienst von tatsachengetreuen und sehr anschaulichen
Abbildern und Analogien.

Dies sei aber gesagt: Sollte sich dauernd und hartnickig die Er-
regungsspezifitit einer Behandlung im angedeuteten Sinne widersetzen,
so wire schlieBlich doch noch — und zwar dann nur mehr mit Bedacht
auf die allgemein biologische Zulissigkeit — in Erwigung zu ziehen,
ob das Erregungsgeschehen nicht Spezifititen sui generis besiBe.

Solchen prinzipiellen Entscheidungen prijudizieren wir am wenig-
sten, wenn wir, dhnlich vorsichtig wie die Physiologie der sensorischen
Funktionen, einfach und farblos von ,spezifischen Energien“ reden.
Mag auch der Begriff der ,,Energie’ hier vielleicht nicht gerade sehr
gliicklich gew#hlt sein, so ist er doch nun einmal eingefiithrt und kann
in diesem Sinne ohne weiteres auf das Motorische erweitert werden.
Die ,,spezifischen Sinnesenergien‘‘ also, die man bisher den verschiedenen
Sinnesgebieten gewissermaBen als ihre elementare Charakteristik ein-
gerdumt hat, finden nun als ,,spezifische — wenn man so sagen will —
Funktionsenergien'’ der verschiedenen Muskeln in der Motorik ihr
Gegenstiick.

IV. Resonanztheorie und klassische Nervenphysiologie.

Aufgabe des folgenden Kapitels soll nun sein, die Beziehungen zwi-
schen den Grundlagen unserer Resonanztheorie und gewissen bekannten
Erscheinungen und Ansichten der Nervenphysiologie zu priifen. Da ndm-
lich die Resonanztheorie in ihrer allgemeinen Form nicht nur eine, son-
dern, soviel ich sehe, die einzige tatsachengerechte Erkldrung des nun
einmal gegebenen Phinomens der h. F., eines rein nervenfunktionellen
Phinomens, darstellt, wird sie, obwohl mit wesentlich anderen Methoden
als denen der klassischen Nervenphysiologie gewonnen, dennoch sich
niemals in Widerspruch mit auf anderem Wege abgeleiteten Tatsachen
befinden konnen. Immerhin ist zu erwarten, daB sich bei der ersten
Begegnung Reibungen ergeben werden; wo solche auftauchen, wird man
naturgemiB, und durchaus der wissenschaftlichen Okonomie dienend,
zunichst versuchen wollen, die Schuld an der Unstimmigkeit Mingeln
der neuen Theorie zuzuschreiben. Wenn aber der eine oder andere dabei
so weit gehen sollte, den gordischen Knoten zu durchhauen und die neue
Theorie einfach als Unsinn und Phantasiegespinst zu brandmarken und
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abzulehnen, so kénnte man ihm die Berechtigung dazu bloB dann zu-
erkennen — wenn er selbst eine andere, ebenso fatsachengetrene Erklirung
des Phinomens zu liefern imstande wire; wobei gleich hinzugefiigt sei,
daB man Vertréstungen auf die Zukunft wohl nicht den Vorzug geben
wird vor einer klaren und bearbeitungsfihigen L6sung in der Gegenwart,
wie sie doch nun einmal in Form der Resonanztheorie vorliegt. Das
Phinomen der h. F. ist, und wenn es auch noch so unbequem sein mag,
da und verlangt nach Beriicksichtigung; es geht natiirlich nicht an, nur
jene Naturerscheinungen, die sich miihelos den gerade geldufigen wissen-
schaftlichen Anschauungen einordnen lassen, zu beachten und andere,
weniger gefiigige, einfach abseits liegen zu lassen. Freilich, die Pflicht
zur Beachtung ist eine gegenseitige; und so darf dann die neue Theorie,
wenn auch gerade aus einem bestimmten Phinomen in voller Schirfe
ableitbar, dennoch nicht isoliert auf dieses eine Phinomen gebaut blei-
ben, sondern muB nach und nach alle #lter bekannten Tatsachen der
Erregungsphysiologie in ihren Bau einfiigen, oder, wo solches nicht még-
lich erschiene, die Griinde dafiir aufweisen. Wo sich ein Konflikt nicht
zwischen Theorie und Tatsachen, sondern zwischen Theorie und anderen
Theorien ergibt, wird jene von den beiden obsiegen, welche die um-
fassendere ist, welche nicht nur die Erscheinungen, aus denen sie selbst,
sondern auch die, aus denen die andere abgeleitet ist, zu erkliren vermag.

Danach wire es also unsere Pflicht, zu zeigen, nicht nur daB3-die
Resonanztheorie mit den bekannten Tatsachen der Nervenphysiologie
in keinem unldsbaren Widerspruch steht, sondern vollends, daB sie, wih-
rend die herrschende Theorie bei Erklirung des Phinomens der h. F.
versagen muB, ein umfassendes Begreifen nicht eben allein dieses Phi-
nomens, sondern der ganzen Menge bisher in anderer Weise gedeuteter
Erscheinungen gestattet.

Der positive Teil dieser Aufgabe, die ganzen Anschauungen und vor
allem Darstellungen der klassischen Theorie des Nervengeschehens in
die Sprache der neuen Theorie zu iibersetzen, kann erst mit der Zeit
und iiberdies nicht von einem einzelnen allein geleistet werden; Stich-
proben will ich immerhin im folgenden da und dort einflechten. Was
zunichst wichtiger scheint, ist, scheinbare Widerspriiche zwischen herr-
schender Auffassung und Resonanztheorie aufzudecken und zu be-
reinigen.

Es sei ausdriicklich betont, daB im folgenden jetzt nicht mehr von
einer bestimmten Hypothese iiber die A»¢ der Spezifitit die Rede ist:
wir beschrinken uns darauf, die allgemeine Theorie zu behandeln, in
welcher bloB das Vorhandensein von Erregungsspezifitit iiberhaupt,
gleichviel welcher Art, gefordert ist; Widerspriiche gegen eine bestimmte
Hypothese, etwa gegen die von dem zeitlichen Charakter der Spezifitit,
treffen also die Theorie in keiner Weise und sind hier nicht vorzubringen.
Um die Scheidung zwischen Theorie und Hypothese reinlich durch-
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filhren zu kénnen und MiBverstindnisse auszuschlieBen, halte ich es
sogar fiir vorteilhaft, von dem Gebrauch der oben bildweise eingefithrten
Termini ,,Erregungston”, ,,Erregungsklang’‘ usw. vorlaufig abzustehen
und wieder zu den allgemeinen Termini der Theorie ,,ad4dquate Er-
regungskomponente’’, ,resultierender AI“, auch wenn sie etwas lang-
schwinzig sind, zuriickzukehren. Nur die ganze Theorie bleibe auch
fernerhin als ,,Resonanztheorie’ bezeichnet.

Es sind in erster Linie zwei Punkte, an welchen es zwischen Reso-
nanztheorie und herrschender Auffassung scheinbar zum Konflikt kom-
men mub:

1. die Anschauung, daB die normale, von zentral her im Nerve.. .iervor-
gerufene und die durch direkie kiinstliche Reizung des peripheren Nerven
hervorgerufene Erregung im wesentlichen einander gleichen, und

2. die Anschauung, da8 das Zustandekommen der zentralen Ko-
ordinationsleistungen (Integration) daran gebunden wire, daB die ein-
zelnen Zellelemente im ZNS in einer bis sns einzelne bestimmten. typi-
schen Anordnung, gerade in dieser und nur in dieser Anordnung, an-
einandergeschlossen wiren.

Wir betrachten zunichst den ersten Punkt. Als charakteristischen
Ausdruck des normalen und natiizlichen Verhaltens nehmen wir das
Phianomen der h. F.: koordinierte und der zentralen Koordination ent-
sprechende Funktion an der Peripherie bei ganz beliebiger Anordnung
der Leitungswege; daraus abgeleitet die Wahlfihigkeit, Erregungs-
spezifitit, oder wie man es nun nennen will, des einzelnen Muskels
gegeniiber der zuflieBenden Erregung; kurz gesagt die Feststellung, da3
im natiirlichen, adidquaten, das ist reflektorischen und willkiirlichen Er-
regungsgeschehen der Muskel nicht durch jede Art oder Form von Er-
regung im zufithrenden Nerven in Funktion versetzt wird. Dieses Ver-
halten wollen wir im folgenden zur einfacheren Verstindigung mit »
(natiirlich) bezeichnen.

Wesentlich anders laufen die Erfahrungen, die man mit kiinstlicher
Reizung des Nerven selbst zu sammeln Gelegenheit hatte. Da ergab
sich ausnahmslos, daB durch jede Art und Form inadidquater (elektrischer,
mechanischer, thermischer) Reizung der an den gereizten Nerven an-
geschlossene Muskel in Funktion versetzt wird; dieses Verhalten wollen
wir mit % (kiinstlich) bezeichnen. Freilich fand man dabei Fille, wo
die Form der Muskelfunktion der Reizform nicht ganz entsprach, wo
etwa die Frequenz der Kontraktionen eine andere war als die der Reizung.
Alles in allem tritt aber ein i voller Funkiionsfihigkeit befindlicher Mus-
kel nach der inadidquaten Reizung seines Nerven #mmer in Funktion.
~ Das Verhalten in # und £ ist also ein recht verschiedenes. Am deut-
.lichsten wird der Gégensatz, wenn wir an unseren Experimentalfall
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denken; wie verlduft die Funktion in den transplantierten Extremititen
unter den Bedingungen von #» und wie unter denen von k? Wir haben:
eine Ganglienzelle (als Reprisentant aller das Transplantat innervieren-
den), von ihr abgehend eine einzige motorische Faser, die Faser im
peripheren Verlauf in Aste aufgespalten und jeden dieser Aste mit
einem anderen Muskelelement, Angehérigen der verschiedenartigsten
Muskeln, verbunden. Die addgquate zentrale Erregung, die iiber die be-
treffende Wurzelfaser nach der Peripherie 1duft, ruft nur in einigen der
angeschlossenen Muskelelemente — eben koordinationsgemiB8 — Kon-
traktion hervor. Wiirde anderseits die gleiche Wurzelfaser snaddquat
gereizt, so kontrahierten sich die Muskelelemente, zu denen die Aste
der Faser fiihren, nicht in einer bestimmten und von Fall zu Fall wech-
selnden Kombination, sondern allesamt; der Experimentator hat es dann
nicht in der Hand, der proximal von der Verzweigungsstelle der Faser
eingeleiteten Erregung vorzuschreiben, iiber welchen oder welche von
den verschiedenen Asten sie ihren Weg zu nehmen hitte, und iiber welche
nicht. (Man beachte in diesem Sinne die unten, S. 140, angefiihrten Ex-
perimente von KENNEDY!) Und so sehen wir denn hier die Verschieden-
heit des Erfolges nach kiinstlicher Reizung einerseits, nach addquater,
reflektorischer oder willkiirlicher Erregung anderseits ganz scharf aus-
gepragt.

Immerhin gibt es Befunde, welche zwischen den beiden Extremen
die Mitte halten und welche eine dhnliche Pridisposition der einzelnen
Muskeln gegeniiber ganz bestimmten Erregungsformen, wie sie bei der
natiirlichen Innervation offenbar wird, auch schon im ¢naddquaten Reiz-
versuch aufdecken: Wird der Ischiadicus des Frosches schwach tetanisch
gereizt, so erhilt man eine Bewegung, in welcher die FuBbeuger domi-
nieren; bei stdrkerer tetanischer Reizung des gleichen Nerven bekommen
jedoch die Strecker das Ubergewicht (RITTER-ROLLETsches Phdnomen).
WEDENSKY hat nun Versuche zur Klirung dieser Erscheinung ausfithren
lassen®; dabei hat sich folgendes ergeben: Jeder der beteiligten Muskel-
gruppen kommt eine eigene op#imale Kombination von Reizfrequenz
und Reizstirke zu, durch welche sie in maximalen Tetanus versetzt
wird. Wird nun im Experiment durch elektrische Reizung des Nerven
eine Erregungswelle von bestimmter Frequenz und Intensitit zu den
beiden Muskelgruppen abgelassen, so wird eben diejenige unter ihnen
in stirkeren Tetanus versetzt, deren Optimum die angewendete Reiz-
kombination niher liegt. Es kann also durch Reizung des gleichen Ner-
ven das eine Mal Streckung und das andere Mal Beugung hervorgerufen
werden. Somit legt unter gewissen Umstinden auch schon bei kiinstlick
hervorgerufener Erregung des Nerven jeder Muskel eine eigenartige Pri-
dilektion zu ganz bestimmten Erscheinungsformen dieser Erregung an

* Ich bin Herrn Priv.-Doz. Dr. K. WACHHOLDER in Breslau fiir den
Hinweis auf diese alte, mir bis dahin nicht bekannte Angabe sehr dankbar.
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den Tag, ein Verhalten, welches immerhin einen Abglanz — aber auch
nicht mehr als eben nur einen matten Abglanz — der strengen Er-
regungsspezifitit des Muskels gegeniiber der zentralen Erregung vorstellt.

Ergebnisse wie die ebenerwihnten stellen aber offensichtlich eine
Briicke dar zwischen dem Verhalten der Muskeln bei addguater Erregung
im Nerven und ihrem Verhalten nach kéinsilicher Reizung des efferenten
Nerven. Sie mahnen daran, daB es vorschnell wire, aus der Erfolgs-
verschiedenheit in # und % ohne weiteres auf eine Wesensverschiedenheit
der beidemal beteiligten Prozesse zu schlieBen; kénnte es sich ja doch
vielleicht bloB um Unterschiede des Grades hier und dort handeln. Wenn
man genau iiberlegt, gibt es nimlich der Moglichkeiten drei, das Ver-
hiltnis zwischen % und » darzustellen:

Als erstes konnte man sich vorstellen, da8 der kiinstliche, inadiquate
Reiz Erregung gleicher Art wie der natiirliche hervorriefe und daB er
bloB infolge seines Mangels an typischer Organisation einfach die im
erregbaren System enthaltenen Moglichkeiten, von denen bei addquater
Erregung jeweils nur die eine oder andere, nidmlich die koordinations-
gemaB erforderliche, ausgeldst wiirde, daB er also diese Moglichkeiten
allesamt auf einmal erweckte. Erinnern wir uns der Analogie zur Akustik,
so wire die auf kiinstliche Reizung folgende Erregung einem ,, Gerdusch'
vergleichbar; ein solches setzt freilich alle Resonaioren mit einem Male
in Erregung. Bei solcher Annahme wire die Elementarerregung im
Falle % von gleicher Art wie im Falle # und der Unterschied bestiinde
nur darin, daB im einen Falle sdmtliche Formen, welche die Erregung an-
nehmen kann, im anderen nur etne Auswahl solcher Formen die Peri-
pherie trifft. Eine derartige Uberbriickung des Gegensatzes zwischen
» und % diirfte meines Erachtens der Mehrzahl von Physiologen noch
am sympathischsten sein.

Es ist tiberdies klar, da dieser Aﬁsweg fir diejenigen, welche an der
engeren hypothetischen Fassung des Erregungsbegriffes: Erregung wire eine
Téatigkeitssteigerung einer Phase des normalen Lebensprozesses im erreg-
baren Element, festhalten, der einzig gangbare ist. Keinerlei Agens, ob nun
im Organismus normalerweise vorgesehen oder kiinstlich ihm aufgezwungen,
vermochte ja jemals an dem zu erregenden Element, im §Peziellen der Nerven-
faser, anderes hervorzubringen, als immer nur eine Anderung des in der
Konstitution des nervosen Elementes selbst restlos praformierten Funktions-
zustandes. Die Gleichartigkeit der adiquat und inadiquat hervorgerufenen
Erregung muf3, wenn man eine solche Definition der Erregung anerkennt,
auBer Frage stehen. Wenn dann VERwWORN etwa die nervose Erregung fort-
schreitenden Zerfall der Nervensubstanz sein 148t, und weiter in Anerkennung
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes (allerdings mit Einschrinkungen!) annimmt,
daB dieser Zerfall jeweils ein vollstindiger wire, so kann diese Auffassung,
wie sie auf die Ergebnisse der kiinstlichen Reizung gegriindet ist, so auch
zunichst nur fir die kinstliche Reizung ihre Geltung bewahren; wenn man
aber dann in weiterer Differenzierung des Erregungsbegriffes die Annahme

trife, daB bei der natiriichen Erregung eben #nicht alles an erregbarer Sub-
stanz zerfiele, sondern daB innerhalb dieser Substanz verschiedenartige kom-
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ponentale Bestandteile — etwa in Form von Seitenketten — vorhanden
wiren, welche unabhingig voneinander gesondert zum Zerfall gebracht wer-
den konnten, und daB schlieBlich die zentrale Erregung nur eine bestimmte
Auswahl dieser Komponenten angriffe — dann hitte man damit zugleich
schon einen Spezifitdtsmechanismus, wie ihn die Resonanztheorie in allge-
meiner Form fordert, in der speziellen Annahme einer stofflichen Spezifitit
in das Erregungsgeschehen eingefithrt. Wir haben keinerlei Beweise weder
fiir noch gegen eine solche Konzeption; aber die Erwidhnung schien mir ge-
boten, um zu zeigen, daf3 Theorien von der Art der VERwWORNschen mit der
Resonanztheorie nicht in Widerspruch zu stehen brauchten.

Zum zweiten konnte zwar die A7¢ des Erregungsprozesses in & und
n die gleiche sein, die Form, in der der ProzeB aber auftrite, in beiden
Fillen eine andere: addquate Erregungskomponenten, wie sie die natiir-
liche Erregung ausmachen, wiren dann in der kiinstlichen Erregung
iiberhaupt nicht enthalten; der Muskel wiirde auf ganz andere Weise
als im normalen Geschehen in T#tigkeit versetzt. Es ist freilich schwer,
inmitten eines Meeres von UngewiBheit eine deutliche Sprache zu spre-
chen; vielleicht wird aber auch hier der Vergleich mit der Akustik
wenigstens illustrieren k6nnen, was gemeint ist: Wenn z. B. ein Windsto8
auf ein Resonatorensystem ausgespannter Saiten. trifft, so tonen die
Saiten alle; der Windstof§ ist der kiinstlichen Erregung vergleichbar,
das addquate Geschehen wire wieder ein Klang, der nur bestimmte Saiten
zur Schwingung reizte. Klang und Windsto8 gehoren beide zur Gattung:
mechanische Luftbewegung; die Form dieser Bewegung aber ist in beiden
Fiallen eine ganz verschiedene. Der WindstoB veranlaBt, ohne da8 er
etwa, wie das Geriusch, die Komponentalténe enthielte, das Ténen auf
seine besondere Weise, ein Ténen, welches in diesem Falle natiirlich kein
,,Mitténen* ist.

Als drittes und letztes besteht endlich auch weiterhin die Méglichkeit,
daB die addquate Erregung ihrem Wesen nach anders als die kiinstlich
hervorgerufene wire. Gehen wir abermals auf die akustischen Verhilt-
nisse zuriick: das Resonatorensystem bestiinde aus Stahlsaiten, die ad-
dquate Erregung wieder im mechanischen Klang. Die inaddquate Er-
regung sei aber jetzt nicht, wie im fritheren Beispiel, durch einen mecha-
nischen EinfluB, den Wind, sondern durch eine magnetische Einwirkung
hervorgerufen gedacht; obwohl von wesentlich anderer Geartung als die
addquate, vermag sie doch wieder —in Analogie zur kiinstlichen Reizung
— einen jeden Resonator in Erregung zu versetzen.

Zum klaren Verstdndnis der Sachlage ist es unbedingt erforderlich,
sich stets vor Augen zu halten, daB der Unterschied zwischen kiinstlich
hervorgerufener und natiirlicher Erregung nicht erst fiir die Reizung des
ganzen Nerven, sondern schon fiir die einzelne erregte Nervenfaser gilt.
Da8 in der Tat der periphere Erfolg auch bei einer einzelnen motorischen
Faser schon ein wesentlich anderer ist, je nachdem ob adiquate zentrale
Erregung iiber die Faser liuft oder ob sie kiinstlich gereizt wurde, das
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konnte freilich von der Physiologie bisher nicht beriicksichtigt werden,
da ja das funktionelle Verhalten in Fallen, wo eine Faser mit mehreren
verschiedenen Muskeln verbunden wire, vor unserer vorliegenden Unter-
suchung gar nicht bekannt sein konnte.

Nach Reizung eines ganzen efferenten Nerven erscheint natiirlich
eo ipso ein anderer Endeffekt als im natiirlichen Reflexgeschehen. Und
diese Verschiedenheit ist genugsam studiert und ganz scharf schon von
SHERRINGTON (I) charakterisiert worden. Auch dabei hat sich als we-
sentlichster Unterschied immer ergeben, daB nach direkter Reizung des
efferenten Nerven inkoordinierte, im reflektorischen Geschehen dagegen
koordinierte Funktion an der Peripherie auftritt, daB dort alle mit dem
gereizten Nerven verbundenen Muskeln, hier nur eine Auswahl von sol-
chen titig ist. Man versteht aber auch, daB es, solange man bei der Be-
trachtung des ganzen Nerven verharrte, keine Schwierigkeit machte, an-
zunehmen: die kiinstlich hervorgerufene und die natiirliche Erregung
wiren von gleicher Art und Form; der Unterschied im Enderfolg aber
wire darin begriindet, daB bei der Reflexfunktion statt der Gesamtheit
von Fasern des Nerven bloB eine bestimmte — koordinationsgemiBe —
Auswahl erregt, und zwar, wie gesagt, jede fiir sich betrachtet, in der
gleichen Weise wie bei kiinstlicher Reizung erregt, wiirde. Diese An-
nahme ist unseren Befunden nach, da wir den genannten Unterschied
auch schon im Verhalten der Peripherie einer einzelnen Faser ausgeprigt
fanden, unhaltbar, und es muB8 im Sinne der Resonanztheorie an Stelle
einer ,,Auswahl von Fasern' eine ,, Auswahl von Erregungsformen’’ treten.

Das hat selbstredend weitgehende Konsequenzen, und mancherlei
Umstellung scheinbar bewihrter Denkgewohnheiten wird nicht zu ver-
meiden sein. Man halte sich aber doch vor Augen, da8 die meisten Denk-
gewohnheiten, deren Modifikation nunmehr nétig werden kénnte, sich
nur dadurch festzusetzen vermochten, daB man sich der Hypothese von
der Uniformit4it der nervosen Erregung unter natiirlichen und kiinst-
lichen Bedingungen gar zu vertrauensvoll ausgeliefert hat. Es hilft
nichts, der Vorgang in der einzelnen Nervenfaser ist nun einmal nicht
ganz der gleiche, wenn sie kiinstlich oder wenn sie von zentral her erregt
ist; das ist durch das Phinomen der h. F. bzw. durch seine Auswertung
strikte erwiesen und dem muB Rechnung getragen werden. Und danach
ist es nicht nur zulissig, sondérn vollig sinngemiB, wenn wir jede modi-
fikationsloseVerallgemeinerung von Befunden mit ds7 ekt er Nervenretzung
auf-das normale Nervengeschehen ablehnen, es sei denn, daB3 diese Ver-
allgemeinerung im Reflexversuch verifiziert wiirde.

So kommen wir zum SchluB: Folgerungen aus Versuchen mit divekier,
inaddquater Reizung des efferenten Nerven einerseits und Resonanztheorie
andeyseits sind, weil unter verschiedenen Bedingungen abgeleitet und jede
nur fiir thren Bedingungskreis geltend, inkommensurabel und diirfen nicht
gegenetnander ausgespielt werden.

Ergebnisse der Biologie III. 8
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Demgegeniiber bleibt, wie hier, um Miverstindnisse auszuschlieBen,
hervorgehoben sei, der motorische Erfolg nach kiinstlicher Reizung eines
affeventen Nerven zumeist ein durchaus natiirlicher, koordinierter, insofern
als die Reizung dann nicht unmittelbar den Endeffekt ergibt, sondern einen
zentralen Reflex zur Auslésung bringt; hier ist es also die zentral abgelassene
Erregung und nicht die als unmittelbare Reizfolge im gereizten Nerven auf-
gestiegene unnatiirliche Erregung, die an die Peripherie gelangt. Derlei Be-
funde sind, soweit der zentrifugale Anteil des Prozesses in Betracht kommt,
mit dem normalen Reflex- und Willkiirgeschehen sehr wohl vergleichbar.
Unvergleichbar mit dem normalen Verhalten sind, wie gesagt, nur die Be-
funde mit kiinstlicher Reizung auf der Strecke zwischen Zentrum und Effektor.

Sind einmal die fiir kéinstliche Reizung des Nerven aufgestellten Re-
geln derart in ihre Schranken gewiesen, daB sie nicht mehr im Gebiet
der natiivlichen Erregung nach Anerkennung verlangen, dann ist auch
schon jeder Widerstand gegen die Resonanztheorie, der von dieser Seite
her versucht werden konnte, gebrochen. Und in der Tat, man wird
merken, daB, wo immer eine geldufige Anschauung der Nervenphysio-
logie nicht zur Resonanztheorie passen will, sie auch nicht zu dem dieser
Theorie zugrundeliegenden Phénomen der h. F., im weiteren {iberhaupt
nicht auf das normale Erregungsgeschehen paBt; und wenn man dann
nachpriift, woher die betreffende Anschauung stammt, wird man stets
irgendwo in ihr Befunde mit inaddquater Reizung, daher inadiquate
Befunde, eingearbeitet finden.

Hier ist nun auch der Ort, um das Verhiltnis der Resonanztheorie
zu dem immer mehr Anerkennung findenden ,,A4lles-oder-Nichts-Prinzip‘
der Erregung klarzustellen.

Das ,,Alles-oder-Nichts-Gesetz* (ANG) will fiir die einzelne Nerven-
faser besagen, daB ihrer jede nur eimner Art und nur einer Stirke von
Erregung fihig sei. Die Resonanztheorie leitet aber ab, daB die einzelne
Nervenfaser verschiedene Formen und Intensititen von Erregung zu ver-
mitteln imstande sein muB. Damit scheint ein strikter Widerspruch
zwischen Theorie und Theorie gegeben. Besehen wir aber den beider-
seitigen Sachverhalt genauer, so werden wir zu entschiedener Zuriick-
haltung im Urteil gemahnt. Diese Zuriickhaltung wird uns nicht allein
dadurch auferlegt, dafl die bisherige Kenntnis um den Resonanzmecha-
nismus erst noch ganz skizzenhaft ist, sondern in gleicher Weise durch
gewisse Ungereimtheiten in der Konzeption des ANG. Soweit es in aller
Kiirze moglich ist, soll der Tatbestand im folgenden erértert werden:

Das Alles-oder-Nichts-Prinzip und seine Ableitung darf als bekannt
vorausgesetzt werden (vgl. VERWORN, neuerdings Davis). Urspriinglich
ist es aus Experimenten mit direkier, inaddquater Reizung des Nerven
abgeleitet worden (K. Lucas, 2, ADRrIAN, 1, 2); des efferenten Nerven,
wenn es galt, das Prinzip fiir diesen, des afferenten (Apr1AN und FORBES),
wenn fiir diesen darzutun. So konnte das ANG also zunichst auch nur
fiir die kiinstlich erzwungene Erregung des Nerven Geltung besitzen und
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eineVerallgemeinerung auf die natiirlichen Verh4ltnisse war so lange un-
zuldssig, als nicht erwiesen war, daB die kiinstlich erzwungene und die
natiirliche Erregung im Nerven identisch wiren.

Die Erregung des einzelnen Neurons galt also zunichst als unteil-
bare und dementsprechend auch nicht abstufbare Erregungseinheit und
damit war eine Art Quantentheorie der Erregung geschaffen. Es war
nur folgerichtig, daB man, um dennoch die Abstufbarkeit der Intensitit
des peripheren Erfolges erkliren zu konnen, die Infensitat der Gesamt-
erregung durch die Zahl der beteiligten Erregungsquanten bestimmt
sein lieB (GorcH): Je mehr Neuronen eines Nerven erregt wiren, desto
stirker wire die durch ihre Summe hervorgebrachte Gesamterregung;
was als Infensitit erscheint, wire also im Grunde genommen Exfensitdt.

Einer derartigen Konsequenz aus dem ANG widerspricht nun die
Resonanztheorie allerdings ganz sichtlich, indem sie zu dem entgegen-
gesetzten SchluBl zwingt, daB in jedem Augenblick alle motorischen Fa-
sern eines Abschnittes sich in Erregung, und zwar alle untereinander
im gleichen Erregungszustand, befinden. Eine Uberbriickung dieses
Gegensatzes ist ausgeschlossen und die Zuriickfiihrung der Intensitit
auf die Extensitit der Erregung muBl vom Standpunkte der Resonanz-
theorie aus, sofern das normale, natiirliche, addquate Erregungsgeschehen
in Betracht kommt, mit voller Entschiedenheit abgelehnt werden.

Es haben sich aber auch schon frither Gegenbeweise gegen eine der-
artige Annahme ergeben.

So fand GraHaM BrowN (1), daB sich bei der reflektorischen Kon-
traktion des M. tenuissimus der Katze durch Abstufung des reflex-
auslosenden Reizes betrichtlich mehr Abstufungen in der Intensitit der
Muskelaktion erzielen lassen, als der — bei diesem Muskel sehr nied-
rigen — Zahl innervierender Nervenfasern entspricht. Was den Autor
zu dem Ergebnis fiihrt: ““It seems best, at present, in view of the diffi-
culties met with in assuming an ‘all or none’ activity, at any rate, in
certain species of reflex arcs, to hold that the efferent neurones may
discharge each with graded intensities. If that be the case than it must
appear that there is an essential difference between the activity of ef-
ferent nerves aroused by artificial peripheral stimuli and those evoked
reflexly through the centres” (S. 140).

SHERRINGTON und SOWTON beobachteten bei der vom afferenten
Nerven her ausgeldsten reflekiorischen Muskelkontraktion eine Steigerung
des Erfolges im Vergleich zur maximalen Kontraktion nach kiinstlicher
Reizung des efferenten Nerven unter sonst gleichen Bedingungen; ein
Befund, der in gleichem Sinne spricht wie der vorige. Und wenn SHER-
RINGTON (2) bei einer theoretischen Konstruktion eines Reflexschemas
ohne weitere Diskussion die Giiltigkeit des ,,Alles-oder-Nichts- Prin-
zips* hinnimmt, so tut er das nicht etwa auf Grund einer Notigung,
die sich ihm im Verlauf seiner eigenen Experimente und Erfahrungen

8%



116 PauL WErss:

tiber reflektorische Erregung ergeben hitte, sondern bloB, wie er aus-
driicklich hervorhebt, “in accordance with the views established by
ApRIAN, Lucas, FORBES, etc.”.

Eingehende Untersuchungen der Verschiedenheit des peripheren Er-
folges nach kinstlich erzwungener Erregung einerseits und natiirlicher
anderseits hatten FOrRBES und GREGG (I) begonnen. Sie waren zu-
nichst zu dem Resultat gelangt, daB es einiger ad hoc zu schaffender
Hilfsannahmen bediirfte, um die Giiltigkeit des ANG fiir die natdirliche
Erregung anzuerkennen. Denn die Erfolgsverschiedenheit war freilich
recht ausgeprigt; sehr merkliche Differenzen in Latenzzeit, Anstieg-
geschwindigkeit und Aktionsstirke waren beobachtet worden, je nach-
dem ob kiinstliche Reizung oder natiirliche Erregung den Erfolg be-
stimmt hatte. Die Verfasser erwigen auch die Méglichkeit, daB ,,die
Impulse, die aus einem Reflexzentrum abgehen, ihrer Art nach ver-
schieden wiren von solchen, welche durch einen kiinstlichen, direkt auf
den Nerven einwirkenden Reiz hervorgerufen wiirden‘, bevorzugen je-
doch eine andere Alternative, um das ANG auch fiir den natiirlichen
Erregungsvorgang zuretten: Sie nehmen an, da8, wihrend bei der kiinst-
lichen Reizung des Nerven alle Nervenfasern gleschzeitig, in Art einer
Salve, in Erregung versetzt wiirden, bei der reflekforischen Erregung
Phasendifferenzen zwischen den Entladungen der einzelnen Neuronen,
vergleichbar einem ,,Pelotonfeuer”, bestiinden, welche zeitlichen Diffe-
renzen dann alle beobachteten Besonderheiten des reflektorischen, ver-
glichen mit dem kiinstlichen Erregungserfolg, zu erkliren imstande
wéren.

Diese Annahme konnte aber widerlegt werden, und zwar, in weiterer
Ausfithrung fritherer Versuche von Bass und TRENDELENBURG, ganz
neuerdings durch WACHHOLDER und ALTENBURGER (I): Um zu priifen,
ob wirklich bei verschiedenen Graden von natiirlicher Tatigkeit der
Muskel mit verschiedenen Anteilen und verschiedener Zahl seiner Fasern
beteiligt ist, leiteten die Autoren Aktionsstréme von jeweils zwei be-
liebigen Biindeln des gleichen (menschlichen) Muskels zu zwei getrennten
Saitengalvanometern ab; die beiden Biindel mochten um mehrere Zenti-
meter voneinander entfernt liegen. Da zeigte sich nun, daf} bei wider-
standslosen Willkiirbewegungen die Aktionsstrombilder beider Biindel
stets bis in ihre Einzelheiten kongruent waren, und das bei jeder beliebigen
Stdrke von Bewegung. Danach agiert also der Muskel bei seiner Be-
wegungsfunktion, ganz wie es auch der Resonanztheorie entspricht, in
jedem Augenblick durchaus als E4nkest, und dementsprechend sind nun,
ob jetzt die Bewegung schwiicher oder stirker sein mag, gleichviel,
1. auf jeden Fall alle Muskelfasern dabei in Aktion, und 2. immer alle
gleichzeitig im gleichen Zustand, da sonst die Kurven beliebig heraus-
gegriffener Anteile nicht immer vollig kongruent wiren. Und so fithren
diese Experimente die Autoren zu dem Ergebnis: ,,Die Beobachtung,



Erregungssperzifitit und Erregungsresonanz. 117

daB der Muskel bei willkiirlichen Bewegungen sowohl bei schwacher als
auch bei starker Beanspruchung als ganzes tétig ist, ist mit der Annahme
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes fiir den willkiirlich innervierten Muskel
unvereinbar® (S. 660).

ForBes und GREGG haben aber in einer zweiten Arbeit (2) selbst
einen anderen Ausweg suchen miissen, um ihre weiteren Ergebnissse
erkliren zu kénnen; sie reizten in ihren Versuchen afferente Nerven
mit abgestuften Intensititen und registrierten einerseits den Aktions-
strom und anderseits die Stirke des infolge der Reizung ausgeldsten
Reflexes. Dabei hat sich nun ergeben, daB die Intensitit der elektrischen
Begleiterscheinungen des Erregungsvorganges bald einen Maximalwert
erreicht, iiber den sie auch bei weitérer Steigerung der Reizintensitit
nicht hinausgeht, daB aber demgegeniiber die Reflexstirke noch weiterer
Steigerung mit zunehmender Reizstirke fihig ist. Da nun anzunehmen
war, daB schon bei jenem Grenzwert sdmiliche Fasern des Nerven in
Erregung standen, konnte die weitere Intensititszunahme des Reiz-
erfolges von da an nicht mehr auf das Ubergreifen der Erregung auf
eine zunehmende Anzahl von Fasern zuriickgefiithrt werden. Also muBte
doch die einzelne Faser irgendwie in der Lage sein, verschiedene Ab-
stufungen von Erregungsintensitit im Erfolgsorgan zu bestimmen.

Besonders eindringlich und zwingend wird uns diese Sachlage in
neuen Versuchen von WINTERSTEIN und HIRSCHBERG vor Augen gefiihrt,
in welchen die Verfasser zeigen, daB eine Steigerung der Reizintensitét
von einer Steigerung der Stoffwechselvorginge im Nerven gefolgt ist,
auch wenn die kritische Intensitit, bei welcher sicherlich alle Fasern
des Nerven schon in Erregung sind, lingst tiberschritten ist.

ForBEs und GREGG suchten nun, um den Tatsachen ihr Recht zu
geben, um aber andererseits auch am ANG nach Méglichkeit festhalten
zu konnen, die Losung in dem bekannten Faktum, daB die Intensitit
eines Erregungserfolges nicht allein von der Intensitdt, sondern auch von
der Frequenz der Erregung abhingt, und schlieBen folgendermaBen:

Angenommen, daB ein starker Reiz dadurch, daB er einen lokalen
Erregungszustand iiber den Ablauf des Refraktdrstadiums hinaus unter-
hilt, nunmehr das Abgehen einer zweiten Impulswelle veranlaBt, oder
gar bei lingerer Dauer mehrerer solcher Wellen; angenommen weiter,
daB der zentrale Mechanismus im Sinne von ADRIAN und Lucas ein
Bereich ist, in welchem die Erregungsleitung mit Dekrement vor sich
geht; und angenommen schlieBlich, da8 die an der Reflexbildung und
-ausbreitung beteiligten zentralen Elemente ein kiirzeres Refraktir-
stadium als die afferenten Nervenfasern besitzen: dann 148t sich auf
Grundlage der geliufigen Anschauungen iiber Summation das Versuchs-
resultat erkldren: Denn ein zweiter Impuls, der die afferente Faser noch
im Zustand ihres relativen Refraktirstadiums passiert, mag nun gemein-
sam mit dem zentralen Erregungsriickstand des vorangegangenen Im-
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pulses einen verstirkten Erfolg ergeben. Die Abstufung der Intensitit
ist dadurch zu erzielen, daB ja ein Reiz wihrend des Refraktirstadiums
um so frither wirksam werden kann, je stdrker er ist, so daB einem
stdrkeren Reiz eine hohere Frequenz des Erregungsrhythmus zugeordnet
ist als dem schwicheren, und umgekehrt. Durch eine Umschaltung von
Retzstirke in Evregungsyhythmus und wieder zuriick wire also die einzelne
Faser doch imstande, in ihren Endorganen Erregungen verschieden ab-
gestuiter Intensitit einzuleiten.

Fir die Sinneswahrnehmungen schien es schon immer klar, daB es
anders gar nicht sein kénnte, denn einfache Uberschlagsrechnungen
mubBten zeigen, dal die Zahl vorhandener Elemente auch nicht an-
nihernd ausreicht, um eine Erklirung der lokalen Intensititsabstufungen
etwa im Auge oder Ohr, durch die ,,Zahl der erregten Fasern* zuzulassen.
Auch fiir diese Fille nehmen ForBES und GREGG nun die Umschaltung
von Erregungsstiarke in Erregungsrhythmus in Anspruch.

Neuerdings wurde im WINTERSTEINschen Institut von K. STUBER
durch Untersuchung von auf isolierte Rezeptoren beschrinkten Reizen
sowohl im Gebiete der Hautsinne als auch des Lichisinnes experimentell
erwiesen, da auch bei Erregung nur eines einzigen Elementes Inten-
sitdtsabstufungen entsprechend der Abstufung der physikalischen Reize
wahrgenommen werden. Auch hier wird von der Transposition von
ReizgroBe in Erregungsrhythmus als Erklirungsprinzip Gebrauch ge-
macht.

Und wenn man gar die neuesten Untersuchungen von ADRIAN (3) und
ADRIAN und ZOTTERMANN mit adiquater Reizung verschiedener Re-
zeptoren, besonders die Reizung einzelner Muskelsinnesorgane, betrach-
tet, mochte einem ein derartiger Zusammenhang ja fast als -erwiesen
erscheinen. ADRIAN und ZOoTTERMANN fanden, daBl, wihrend die von
den erregten Nervenfasern abgeleiteten Aktionsstréme in ihren Awmpli-
tuden bei verschiedenen Graden von Reizstirke einen gewissen unver-
dnderlichen Standardwert aufwiesen, sich mit steigendér Reizintensitit
die Frequenz der ErregungsstoBe zusehends erhohte. Die Versuche
ADRIANS sind um so beachtenswerter, als sie mit addguater Reizung aus-
gefithrt sind. Demgegeniiber scheinen frithere Versuche von OLMSTED
und WARNER, die Giiltigkeit des ANG auch fiir die natiirliche, reflek-
torische Erregung ganz direkt zu bezeugen, in ihren Bedingungen noch
zu komplex und in ihren Ergebnissen noch zu grob, als dafBl sie nicht
noch andere Deutungen als die angestrebte zulassen sollten. Ubrigens
betonen die Verfasser selbst gewisse Schwierigkeiten, die ihrer Deutung
entgegenstehen.

So ist man also heute so weit, trotz Anerkennung des ANG der ein-
zelnen Nervenfaser die Fahigkeit zuzusprechen, ihren Endorganen Er-
regungen abgestufter Intensitit zu vermitteln, und damit ist aber zu-
gleich auch der Hauptpunkt beseitigt, an dem die Resonanztheorie hat



Erregungsspezifitit und Erregungsresonanz. 119

AnstoB nehmen miissen: eben die auf GorcH zuriickgehende Annahme,
daB die Intensitit der Erregung durch die Zakl der erregten Fasern
bestimmt wiirde.

Was nun die zweite Annahme des ANG betrifft: daB die einzelne
Nervenfaser nur eine einzige A7z von Erregung, nimlich die in ihr pri-
formierte Eigenerregung, kennt, so kann aus dieser Annahme ein strikter
Widerspruch zur Resonanztheorie nicht abgeleitet werden, wenn auch
freilich, solange als niheres iiber den Resonanzmechanismus nicht be-
kannt ist, jedwedes Urteil unsicher ist. Es hidngt hier alles davon ab,
was sich das ANG auf der einen Seite und was sich die Resonanztheorie
auf der anderen unter ,,Art"“ der Erregung vorstellt. Schon bei Auf-
zéhlung der fiir einen Resonanzmechanismus {iberhaupt in Betracht
kommenden Erscheinungen ist hervorgehoben worden, daB es sich’ so-
wohl um eine qualitative Spezifitit, als auch um eine Spezifitit der Form
handeln kann und daB der Rahmen der allgemeinen Resonanztheorie
so weit gespannt ist, daB eine Entscheidung hier bis auf weiteres ruhig
offen bleiben kann. Es ist aber natiirlich ein groBer Unterschied, ob
man Spezifitit und Resonanz der Erregung auf gualitativer Grundlage,
etwa wie im Bereich der inkretorischen Erscheinungen, oder auf formaler
Grundlage, etwa als zeitliche Spezifitit, erkliren will. Wahrend im
ersteren Fall die Nervenfasern selbstredend qualitativ verschiedenen
Einwirkungen zuginglich sein miiten, wire es im letzteren Fall nur
die Form ihrer Eigenerregung, von der die Besonderheit des peripheren
Erfolges abhingig wire. Gerade in diesem letzteren Fall ist auch die
Behandlung der Spezifitit und Resonanz der Erregung mdéglich, ehe
noch klargesstellt ist, zu welcher allgemeinen ,,Art* von Prozessen der
NervenprozeB iiberhaupt gehort, ob es sich nun um Polarisations- oder
Diffusionswellen oder sonst was dabei handeln mag; denn es wird von
seiten der Resonanztheorie an den Vorgang keine weitere Forderung
gestellt, als daB er verschiedene ,,Formen® im Sinne der aufgestellten
Kriterien der Erregung anzunehmen vermag. Aus diesem Grunde er-
iibrigt sich fiir uns auch ein Eingehen auf die verschiedenen Hypo-
thesen, die heute hinsichtlich der ,,Art* des Nervengeschehens im Um-
lauf sind, insbesondere da diese Hypothesen fast durchweg auf die
kiinstlich erzwungene Erregung aufgebaut sind und dementsprechend
die in der Resonanztheorie geforderte Organisation des normalen Er-
regungsvorganges noch gar nicht zu beriicksichtigen in der Lage waren.

Noch eins ist hier zu bedenken: Ob nun die Spezifitit der organi-
sierten Erregung auf gualifativen oder ob sie auf formalen Besonder-
heiten ihres Aufbaues beruhen sollte, beidemal ist es denkbar, daBl die
einzelnen verschiedenen AI enmergetisch, d. h. an der Rohbilanz der
sie begleitenden Stoffwechselinderung, Wirmeproduktion, Sauerstoff-
verbrauch, Kohlensdureabgabe, u. dgl., gar nicht voneinander unter-
schieden werden konnten. Denn, wie ich schon oben in diesem Sinne
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hervorgehoben habe (S. 49 0.), brauchen sich ja die verschiedenen AI
gar nicht durch ein Mehr oder Weniger, sondern nur durch ein Anders
an Erregung zu unterscheiden; wobei wir jetzt nochmals hinzufiigen,
daB dieses Anders gar nicht als qualitativ, sondern bloB als formal
anders aufgefaBt zu werden braucht. Dann wird energetischen Unter-
suchungen die snnere Organisation der Al entweder ganz verborgen blei-
ben oder doch nur in ihren Intensititsverhiltnissen offenbar werden
kénnen. Da aber die elektrischen AuBerungen des Nervenprozesses
ebenso wie seine Stoffwechseltitigkeit offenbar nur die energetische Seite
wiedergeben, wird man dann nicht zuviel Hoffnung hegen kénnen, daB
mit diesen Mitteln auch die,,Form'* des Vorganges unbedingt wird ent-
hiillt werden. Mogen also auch die kiinstlich erzwungene und die natiir-
liche Erregung einander in ihren energetischen Korrelaten, beispiels-
weise in ihren AuBerungen im Aktionsstrom, noch so sehr gleichen; es
muB doch das Vorhandensein eines tiefgreifenden Unterschiedes zwischen
den beiden stets bedacht werden: daB die einen organisiert, die anderen
unorganisiert sind — man denke am besten wieder an den Unterschied
zwischen Klang und Gerdusch! Ob es einstmals gelingen wird, die natiir-
liche Organisation mit kiinstlichen Mitteln nachzuahmen, ist eine miiBige
Frage.

AbschlieBend kénnen wir nun feststellen: Selbst wenn das ANG sich
im Bereiche der watiirlichen Erregungserscheinungen sollte uneinge-
schrankt bestitigen lassen, kann daraus noch nicht ein strikter Wider-
spruch zur allgemeinen Resonanztheorie abgeleitet werden, vielmehr
wiirden dadurch nur die spezielleren Moglichkeiten, die heute noch zur
Auswah] stehen, eingeschrankt.

Die Annahme eines Alles-oder-Nichts-Prinzips fiir die Erregung der
Nervenfaser; die Annahme, daB die Nervenfaser nur eimer Form von
Erregung fahig wire, was gleichbedeutend ist mit der Annahme, daB
es im Nervensystem nur eine Erregung schlechthin gibt; die Annahme
weiter, daB die Intensitdt der Erregung eines ausgedehnten peripheren
Gebietes nicht durch einen der zuflieBenden Erregung immanenten In-
tensitatsfaktor, sondern durch die Menge an Erregung bestimmt wiirde;
und die Annahme schlieBlich, daB diese ,,Menge* zugefiihrter Erregung
durch die Anzahl im betreffenden Augenblick erregter Nervenfasern
gegeben wire; — alle diese Annahmen basieren und sind folgerichtig
ableitbar aus der einen Grundannahme: daB ,,die’* Erregung der ein-
zelnen Nervenfaser ,,das’* Element der nervosen Vorginge, so eine Art
funktionellen Atoms bedeutete. Die ganze Kompliziertheit der zen-
tralen Funktionen hat man sich dann gewdhnt darzustellen als den Aus-
fluB einer bestimmt ~geregelten Aneinandergliederung soundsovieler
derartiger elementarer Einzelprozesse, und die Grundlage eines so ge-
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regelten Ablaufes erblickte man in der gleicherweise geregelten An-
einandergliederung der zentralen Zellen, also in einer bestimmten geo-
metrischen Strukturierung. So kam es dann zum Schema des Reflex-
bogens als Neuronenkette, zur Bewertung der Zellgrenzen (Synapsen)
als wesentlicher Faktoren in den zentralen Integrationsmechanismen,
in letzter Konsequenz schlieBlich dazu, daB zu jeder morphologischen
Eigentiimlichkeit des Zellgefiiges ein Korrelat der nervosen Betriebs-
funktion gesucht wurde und umgekehrt. Der geometrische Grundplan
des Zellnetzes — daB jede Ganglienzelle durch ihre Ausliufer und Kol-
lateralen mit bestimmten anderen Ganglienzellen anderer Riickenmarks-
partien, und gerade mit diesen, in Kontakt stiinde — war die Zauber-
formel, in der man die ganze Vielfiltigkeit der Tatigkeit des ZNS be-
greifen wollte. Gegeniiber dieser hochkomplizierten morphologischen
Maschine waren die rein dynamischen, funktionellen Prinzipien, die man
noch heranziehen muBte, relativ bescheiden: esne Art und Stirke von
zellulirer Erregung als Funktionselement; und das Refraktarstadium
als Moment des Funktionsausschlusses und der Rhythmenbildung. So
hielt man dann z. B. die antagonistische Innervation und die sensible
Kontrolle der Bewegungen im allgemeinen, schlieBlich jeden Reflex im
besonderen in der Struktur des zentralen Zellnetzes vorgebildet; besser
gesagt, man konstruierte zellulire Schemata als hypothetische Triger
der einzelnen Reflexe. Jede einzelne Zelle, jede einzelne Kollaterale
sollte und muBte dabei natiirlich durch die besondere Art ihres Ver-
laufes und ihrer Verkettung von wesentlichem Belang fiir den Gesamt-
erfolg sein. Kurz, es wurde der Blick vollig auf die GréBenordnung der
Zelle eingestellt und dabei naturgemiB die Gré8enordnung des Organis-
mus aus dem Auge verloren.

Aber diese ganze Konzeption kann der Resonanztheorie gegeniiber
nicht ohne weitgehende Modifikation bestehen bleiben; schiebt ja doch
die Resonanztheorie gerade die Bedeutung struktureller Mechanismen
mehr in den Hintergrund und 148t an ihre Stelle kompliziertere dyna-
mische Prinzipien. treten.

Da jene erdachten Reflexschemata, wie sie gemeint sind, einen Sinn
blo8 dann haben kénnten, wenn eine geometrisch geordnete Erregungs-
verteilung auf die einzelnen zur Peripherie fithrenden Nervenfasern Tat-
sache wire, was man ja schlieBlich angenommen und worauf man gebaut
hatte; da anderseits aber eine derartig geordnete Erregungsverteilung
auf die einzelnen motorischen Nervenzellen nicht stattfindet; und da
endlich auch die Annahme der Existenz bloS einer Form von nervoser
Erregung schlechthin nicht zutrifft; — ist das Fundament jener An-
schauung, die da die Besonderheiten des morphologischen Grundplanes
im Ganglienzellgefiige als Grundlage der zentralen Funktionen auffa8t,
nicht gar so tragfihig, wie man bisher zu glauben sich gewshnt hatte.
Uberdies wird, was fiir das motorische Geschehen isoliert abgeleitet wer-
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den konnte: daBl da gréBere Zellverbinde vollig als Einheiten agierten,
fiir das sntrazentrale Geschehen, dessen AusfluBl bloB die zentrifugale Er-
regung ist, eo ipso erwartet werden koénnen.

Man wird einwenden, daB der aus wenigen Zellen aufgebaute Reflex-
bogen ja eben nur als Schema und allereinfachster Fall gedacht ist, daf3
dagegen sonst der Nervenphysiologie nie beikommen wird, zu leugnen,
daB in der Reflextitigkeit ausgebreitete Zellgebiete, Zentren, als funk-
tionelle Einheiten im Betrieb stiinden; sagt doch auch SHERRINGTON (1):
“. . . intraspinally, the various component arcs of the type-reflex are
interconnected to something like a unitary mechanism’ (S. 76), oder:
“The reaction as it irradiates treats the centre as a unit” (S. 78). —
Gut, aber die “connection” ist doch wieder auf struktureller Grundlage,
d. h. morphologisch priformiert gedacht, die “component arcs” sind
Zellketten; und so wird die richtige Erkenntnis von der Funktion aus-
gedehnter Zellverbidnde als ‘‘unitary mechanisms” durch das Bezug-
nehmen und- Zuriickfithren auf geometrische anstatt auf dynamische Prin-
zipien wieder verwissert und unbrauchbar gemacht.

Von einer solchen Auffassung, die da die Geometrie der Zellanordnung
1m einzelnen bindend sein 148t fiir die Ordnung in der Erregungszuteilung
fiir das Muskelsystem, fiihrt freilich keine Briicke zur Resonanztheorie.
Und das ist der zweite Punkt, wo es, wie ich oben gesagt habe, zum Kon-
flikt kommen muB. Ja, ist das aber ein Konflikt mit Tatsachen? Be-
steht denn irgendein zwingender Beweis dafiir, daBl diese feine Er-
regungsverteilung, Zelle fiir Zelle, in Wirklichkeit iiberhaupt stattfindet?
Ganz und gar nicht! Vielmehr steht vor uns wieder nur eine Hypothese,
eine sehr fein durchdachte, sehr umfassende, sehr vorstellbare, nicht zu-
letzt sehr eingewdhnte; aber eben doch wieder nur eine Hypothese: Das
einzelne Neuron in seiner Erregung als selbstindiges Element, Baustein
gewissermalBlen, des ganzen Nervengeschehens. Hier steht Theorie gegen
Theorie. Umfassender ist die Resonanztheorie, denn sie erklirt das
Phanomen der h. F., welchem gegeniiber jene iltere Theorie versagen
muBte. Heimischer fiihlen wir uns begreiflicherweise im Gehege jener
eingewohnten und vertrauten Anschauungen. Man wird eben trachten
miissen, die Resonanztheorie bald auch wohnlich zu gestalten.

Allen ,,Zentrentheorien’ dagegen, welche mit vielzelligen Verbinden
als Einhesten arbeiten, steht die Resonanztheorie neutral gegeniiber; sie
kann weder Stiitze noch Widerspruch von solcher Seite finden; sie selbst
kann weder fiir noch gegen jene sprechen. Diese neutrale Einstellung
halt selbstverstindlich nur dann und solange, als man sich unter Zentren
wirklich nach auBen hin einheitliche Eunktionselemente vorstellt; dal
in solchem Sinne auch die Annahme von einzelnen Muskelzentren im
Riickenmark durchaus mit der Resonanztheorie vereinbar ist, habe ich
schon oben gezeigt (S. 78). Sowie aber wieder die Sucht erwachen sollte,
die einzelnen Zellen dieser Zentren selbstindig werden zu lassen, dal
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sie gesondert fiir sich Erregung aufnehmen, umwandeln, abgeben und
zur Peripherie schicken kénnten, kommt es neuerlich zum Konflikt,
nicht allein mit der Resonanztheorie, sondern mit den Tatsachen. Denn,
um es nochmals hervorzuheben: In der ganzen Masse der motorischen
Whurzelzellen eines Abschnittes ist keine einzige Zelle darunter, die sich
in irgendeinem Augenblick in einem anderen Erregungszustand befinde
als irgendeine andere des Verbandes. Es ist also der Verband zwar von
wechselndem, immer aber durchweg von einem einzigen Geschehen er-
fiillt, er agiert als ,,Einheit* im strengsten Sinne des Wortes, und damit
wiirde auch eine intrazentrale feine Erregungsverteilung Zelle fiir Zelle,
wenn eine solche angenommenermafBen selbst existierte, illusorisch. Was
bleibt da anders fiir ein Ausweg, als eben sich damit abzufinden, daB eine
solche Erregungsverteilung auf geometrischer Grundlage, Zelle fiir Zelle,
nicht besteht. Man wolle aber nicht miBverstehen: es ist hier keines-
wegs die morphologische Grundlage des Nervengeschehens geleugnet oder
auch nur verkannt, sondern blo8 die einzelnen geometrischen Besonder-
heiten dieses Substrates werden aus ihrer engen Koppelung mit par-
allelen Besonderheiten der Funktion gelést.

Ubrigens scheint es mir niitzlich, vom allgemein biologischen Standpunkt
aus noch folgendes zu erwahnen: Die starren Zentrentheorien scheinen mir
eine rechte Halbheit; man nimmt da an Stelle morphologischer Priformation
im kleinen einfach eine morphologische Priformation im gréBeren an, bleibt
also auf halbem Wege zwischen geometrischer und dynamischer Auffassung
stehen. Es ist nun auffillig, da3 eine ganz verwandte Inkonsequenz sich
in der Entwickiungsphysiologie als Annahme von prdformierten Organanlagen
im Keim wiederfindet. Wihrend man sich damit des Gestaltungsproblems
am Keim entledigt zu haben vermeinte, indem man doch die Heterogenitit
der Endgestalt aus der raumlich heterogenen Anordnung differenter Anlagen
fur die einzelnen Koérperpartien herleitete, blieb in Wirklichkeit das Organi-
sationsproblem ganz ungel6st, da man ja nunmehr, wie vordem das Zu-
standekommen der typischen Differenzierungen im Keime, so nunmehr die
Heterogenitiat innerhalb der einzelnen, angeblich einheitlicher Anlage ent-
stammenden Organe zu erkliren hatte. Die neuere experimentell-embryolo-
gische Forschung hat diesen Standpunkt denn auch bereits so ziemlich iiber-
wunden, und zwar in rein dynamischem Sinne: Auch die ,,Organanlage*
entsteht erst im Rahmen eines den ganzen Keim einheitlich umfassenden
Geschehens (vgl. P. Werss 12). Es ist ganz leicht méglich, daB nun auch die
zu starren Zentrentheorien ein dhnliches Ende nehmen werden; sind doch
Ansédtze zu einer rein dynamischen Auffassung des Nervengeschehens tat-
séchlich vorhanden (v. UExktiL) und werden gerade neuerdings mehr und
mehr herausgearbeitet (z. B. BErug, K. GoLpsTEIN). Und es ist offensicht-
lich, daB einer solchen funktionellen Theorie auf vorwiegend dynamischer
Grundlage sich die Resonanztheorie aufs beste einfiigen wiirde.

Wir haben nunmehr die Hauptpunkte, in denen die Resonanztheorie
herrschenden Auffassungen widerspricht, hervorgehoben, aber erkannt,
daB ein Widerspruch nur dort sich fijhlbar macht, wo die herrschende
Auffassung sich auf eine ungebiihrliche Verallgemeinerung von Befunden
mit divekter Nervenveizung stiitzt. Wir wollen nun noch kurz Ausschau
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halten, ob auf der anderen Seite sich im Riistzeug der Nervenphysiologie
direkte Beweise zugunsten der Resonanztheorie vorfinden, bzw. in wel-
cher Weise solche Beweise in Zukunft geliefert werden kénnten. Wenn
wir uns da auf Ergebnisse beschrinken, die #nur durch unsere Theorie
und nicht anders erklirt werden konnten, dann ist allerdings im gegen-
wiartigen Augenblick die Ernte noch recht mager. Vieles aber, das bisher
in anderer Weise erklirt worden ist, sieht sich im Bilde der Resonanz-
theorie weit klarer, einfacher und ungezwungener an. Ein Experiment
mit den iiblichen Methoden wire vor allem wichtig, ist aber noch nicht
ausgefiihrt worden, und dieses miiBte folgendermaBen beschaffen sein:

Die allgemeine Theorie fordert, daB iiber simtliche motorischen Ner-
venfasern eines einheitlichen Funktionsabschnittes im gleichen Augen-
blick der gleiche Erregungsklang nach der Peripherie geleitet wird. Was
dabei unter ,,einheitlichem Funktionsabschnitt’ zu verstehen ist, haben
wir schon oben (S.#8f.) klargestellt. Sind die efferenten Fasern eines
solchen Abschnittes in einem gemeinsamen Nerv zusammengefaBt, so
fungiert gewissermaBen der ganze Nerv als , letzte gemeinsame Strecke*.

Einerseits nun: Wenn sich ein solcher Nerv in seinem peripheren
Verlauf teilt, um seine Aste zu verschiedenen Muskelgruppen hinzusen-
den, dann gehen natiirlich theoriegemiB iiber alle diese Aste im gleichen
Augenblick die gleichen Aktionsimpulse.

Anderseits aber: Wenn der Aktionsstrom nur irgendwie gesetz-
miBig mit dem Erregungsvorgang verkniipit ist, so gibt doch sicher und
der Natur der Sache nach der gleiche Aktionsimpuls — gleich hinsicht-
lich Zusammensetzung und Stirke — bzw. die gleiche Folge von solchen
in der Impulsserie, immer das gleiche Aktionsstrombild.

Und als Folge: Es miissen die Aktionsstrombilder, die erhalten werden,
wenn man zu gleicher Zeit gesondert von verschiedenen Asten eines und
desselben Nevven oder auch von verschiedenem Nervew des gleichen Ab-
schuittes ableitet und gesondert registriert, einander gleichen'.

Diese Probe auf die Richtigkeit der Theorie wird gemacht werden
koénnen, wo wir so weit sind, retne Nervenaktionsstrome bei willkiirlicher
oder reflektorischer Innervation abzuleiten und zu registrieren. Das Ex-
periment wird sich am bequemsten an der Extremitit ausfiihren lassen.
Da Saitengalvanometer zumeist nicht in entsprechender Zahl zur Ver-
fiigung stehen werden, wird man sich begniigen miissen, bloB zwei der
Extremititennerven gleichzeitig zu untersuchen, etwa einmal Radialis und
Medianus, dann Medianus und Ulnaris, und schlieBlich Ulnaris und Ra-
dialis — man wird dann je nach der vorgenommenen Bewegung jeweils
zwei Kurven erhalten und die werden fiir jedes Paar einander gleich
oder doch sehr dhnlich sein miissen.

* Verunreinigungen des Bildes durch zentripetale Erregungen des ab-
geleiteten Nerven miissen natiirlich ausgeschlossen werden.
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DaB sie einander nicht véllig zu gleicheh brauchten, diese Einschrinkung
miissen wir immerhin noch beriicksichtigen, solange wir nicht iiber die Art
der Abgrenzung der Funktionsbereiche im Riickenmark, ja nicht einmal
dariiber, ob eine solche iiberhaupt besteht, informiert sind. Denn, wie schon
oben auf S. 83 ausgefithrt worden ist, muB den Tatsachen nach in Betracht
gezogen werden, daB3 moglicherweise die einzelnen Funktionsabschnitte kon-
tinuierlich ineinander iibergehen; dann aber wiirden in dem mehrere Seg-
mente umfassenden Bereich der Extremitit zwar von allen abgehenden
Wourzeln die Erregungsklinge fiir die Extremitit gefithrt werden; iiber die
erste Wurzel jedoch wiirden Beimengungen aus weiter cranialen Abschnitten,
iiber die letzte Wurzel wieder Beimengungen aus den caudal angrenzenden
Gebieten mitlaufen, und daraus resultierte dann eine gewisse Verunreinigung
der bloBen Extremititenklinge, eine Verunreinigung, die der Natur der Sache
nach zwar nicht in der Funktion, wohl aber im Aktionsstrom zum Ausdruck
kommen konnte. Da aber anderseits die Verflechtung der verschieden-
segmentigen Nerven im Plexus zur Folge hat, daB die einzelnen Nerven
Anteile verschiedener Segmente fithren, darf doch wenigstens im gro8en und
ganzen Gleichheit der gleichzeitigen Aktionsstrombilder erwartet werden.

In gewissem Sinne deuten allerdings auch schon die oben erwidhnten
Versuchsergebnisse von WACHHOLDER und ALTENBURGER (I} in die Rich-
tung unserer Theorie. Es sind darin freilich nicht Nerven-, sondern
Muskelstréme abgeleitet, so daBl nicht der reine Impuls, sondern auch
schon der Tatigkeitserfolg am Muskel im Bilde erscheint; im Muskel-
aktionsstrom ist aber nicht mehr, oder doch nicht allein, die unanaly-
sierte Gesamterregung ausgedriickt. Was also oben fiir das Verhalten
der reinen Nervenstréme theoriegemiB gefordert ist, das konnen die
Muskelstrome nicht erfiillen. Aber wenigstens fiir den einzelnen Muskel
finden wir eine Annahme der Resonanztheorie erfiillt, in dem Beweis,
daB3 er bei der normalen reflektorischen und willkiirlichen Bewegungs-
innervation durchaus als Einheit funktioniert, so daB3 es unméglich wird,
die Stidrke der Erregung mit der Zahl erregter Fasern in Zusammenhang
zu bringen; das ist aber gerade ein Punkt der Resonanztheorie, daB8 bei
jeglichem Grad von Tatigkeit sdmiliche Fasern innerviert sind. Zugleich
wird durch diesen Befund nahegelegt, daB nicht jede einzelne Muskel-
faser ihre Eigenerregungsspezifitit besitzt, sondern nur jeder Muskel als
ganzer (siehe oben S. 70). Des weiteren geht aus den Versuchen hervor,
daB, was als ,,Muskel‘‘ einheitlich funktioniert, nicht einfach der von
der Anatomie mit einem Namen belegte Muskel ist, sondern daB auch
schon die verschiedenen Képfe des gleichen Muskels, sofern sie infolge
ihrer Anordnung zu selbstindiger Funktion anatomisch befiahigt sind,
funktionelle Einheiten darstellen, also auch jeder eine Eigenerregungs-
form zugesprochen erhalten miissen. Hier treffen sich die Feststellungen
von WACHHOLDER und ALTENBURGER von der physiologischen Seite mit
den morphologischen Befunden von SCHIEFFERDECKER, die wir in diesem
Sinne schon frither erwihnt hatten.

Es sei ausdriicklich betont, daB die ganze Auffassung nur fiir die
willkiirliche Bewegungsfunktion zutrifft. Bei reiner Haltung eines Gliedes
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unter mittlerer Belastung haben nimlich WACHHOLDER und ALTEN-
BURGER (2) sowie Haas in verschiedenen Teilen des gleichen Muskels im
gleichen Augenblick verschiedene, und nicht, wie bei der Bewegung, kon-
gruente Aktionsstrombilder erhalten. Erst wenn die Haltung wieder in
Bewegung iibergeht, werden die Bilder verschiedener Muskelanteile ein-
ander mehr und mehr dhnlich, bis sie bei der widerstandslosen Bewegung
einander wieder vollig gleichen. Bei versteiften Bewegungen merkt man
deutlich die beiden Innervationsanteile: Die Bewegungsinnervation be-
trifft den Muskel als ganzen, die Haltungsinnervation arbeitet mit Teil-
funktionen. Es liegt nun nahe, die bei der Haltung und Sperrung auf-
tretende ,,tonische Komponente der Innervation durch einen anderen
Mechanismus betitigt anzunehmen als die ,,motorische.

Wir kommen hier in Beriihrung mit dem Tonusproblem. Es ist nicht
unsere Aufgabe, dazu irgendwie Stellung zu nehmen, da die Resonanz-
theorie aus einem Bewegungsphdinomen abgeleitet ist und infolgedessen
zunichst nur fiir die Bewegungsinnervation gilt. Immerhin sei gesagt,
daB es nicht nur nach den eben erwihnten Versuchen, welche den Unter-
schied zwischen tonischer und motorischer Innervation unmittelbar im
Bilde vor Augen fithren, sondern schon nach viel allgemeineren Gesichts-
punkten ganz unwahrscheinlich ist, daf die tonische Innervation auch
einem Resonanzmechanismus, wie er fiir die Bewegungsinnervation in
Gebrauch steht, folgte.

Besonders erleichtert und plausibel gemacht wiirde dies, sobald man,
was ja bis heute noch nicht entschieden ist, als Spender der tonischen Inner-
vation das aufonome Nervensystem erwiese. Dieses arbeitet sicher anders
als das somatische. Wahrend, um nur ein Beispiel zu bringen, im somatischen
System Erregung und Hemmung sich durchaus nicht als wesensverschiedene
Prozesse darstellen (vgl. neuerdings v. BRUCKE), ist fiir das autonome System
durch die bekannten ‘Untersuchungen von O. LoEwWI mittels der humoralen
Ubertragung der Herznervenwirkungen ein wirklicher stofflicher Antagonis-
mus zwischen Erregungs- und Hemmungsvorgingen nachgewiesen worden.
Anderseits habe ich selbst (9) festgestellt, daB die ,,fonische’ EinfluBnahme
des Nervensystems auf die Regeneration der Urodelenextremitit eine quan-
titativ mit der Zak/ vorhandener Nervenfasern abstufbare Wirkung ist, daB
nimlich die Geschwindigkeit der Regeneration proportional der Nerven-
menge wichst?, und ScuorTE hat erwiesen, daB hier nur das sympathische
Nervensystem im Spiele ist. Wenn nun einerseits die sympathischen Fasern
selbstindig, jede fiir sich, wirken kdnnen, so daB im aufornomen System die
Intensitit der Erregung in der Tat durch die Menge erregter Elemente be-
dingt sein koénnte, und wenn anderseits die ,,tonische‘* Komponente der
willkiirlichen Muskelerregung auch eine solche Teilfunktion im Muskel, wie
sie bei der Bewegungsfunktion nicht vorkommen kann, erkennen 148t, so
liegt natiirlich der SchluB nahe, daB eben auch diese tonische Komponente
vom autonomen System geliefert wiirde. Ob dies nun im speziellen zutrifft
oder nicht, jedenfalls scheinen tonische und motorische Komponente der

* Es handelt sich dabei um eine dsvekie Nervenwirkung und nicht viel-
leicht um eine Wirkung auf dem Umweg iiber das GefdBsystem.
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Willkiirfunktion je eines anderen Mechanismus sich zu bedienen. Im Normal-
fall, bei der Bewegung gegen Widerstand, iiberlagern sich dann tonische,
Faser fiir Faser wirkende, und ,,motorische‘* Innervation; und nur fiir die
letztere gilt jener Resonanzmechanismus, in dem die Erregung zu verschie-
denen Formen differenziert auftritt. Moglich und aus entwicklungsgeschicht-
lichen Griinden ganz plausibel (Bok) wire es ja, dal das autonome System
selbst einen dem Muskelsystem analogen Effektor des somatischen Systems
darstellte, so daB in den autonomen Ganglien eine Umschaltung vom Re-
sonanzmechanismus auf den diffusen Fasermechanismus des autonomen
Systems statthitte. Was in diesen Sitzen hier ausgesprochen wurde, ist
natiirlich, wie jeder mit der Materie halbwegs Vertraute sofort erkennen
muB, vollkommen problematisch; es sollte iberhaupt nur gesagt sein, um
einer Beziehung zum Tonusproblem zu gedenken, die dem Funktions-
physiologen leicht entgeht: nimlich eben der tonischen Nervenwirkung
auf morphogenetische Vorginge. Im iibrigen ist, wie man weiB3, das ganze
Gebiet heute noch Kampffeld der Meinungen.

Keinesfalls kénnen Befunde iiber tonische Phinomene gegen die Re-
sonanztheorie als Theorie der Bewegungsinnervation ins Treffen ge-
fithrt werden.

Von den Grundvorstellungen der Resonanztheorie: daB 1. die ein-
zelnen Muskeln eine spezifische Konstitution besitzen, welche ihr beson-
deres Verhalten gegeniiber nervgsen Erregungen verschiedener Form be-
stimmt (,,spezifische Erregungskonstitution®), und 2. daB die verschie-
denen Muskeln eines Tieres hinsichtlich dieser Konstitution voneinander
verschieden geartet sind (,,differente Erregungskonstitution®); von diesen
beiden Punkten also ist blo8 der erste eigentlich ganz neu, wahrend der
zweite sich schon in mancherlei Untersuchungen, auch bei Anwendung
ganz inadiquater Reizung, in allgemeinerer Form bemerkbar gemacht
hat. Es ist eben die Erregungsspezifitit, die wir abgeleitet haben, nur
eine Seite einer auch im iibrigen durch und durch, Muskel fiir Muskel,
spezifischen Konstitution, so daB es nicht wundernehmen kann, wenn
noch allerhand andere Indizes solcher durchgreifenden Verschiedenheit
gefunden werden, wie es der Fall ist.

Schon die mehrfach erwihnten anatomischen Befunde von SCHIEFFER-
DECKER (I, 2) hatten einen solchen Index konstitutioneller Verschieden-
heit der einzelnen Muskeln geliefert. Aber viel ndher noch beriihren
uns selbstverstiandlich entsprechende physiologische Anzeichen. Ganz
grob sind uns solche schon im RITTER-ROLLETschen Phinomen begegnet,
hatten ja doch darin verschiedene Muskelgruppen sich auf ein verschie-
denes Optimum von Reizkonstellationen eingestellt erwiesen. Die zu-
sehends verfeinerte Methodik hat aber noch viel exaktere Hinweise auf
die differente physiologische Konstitution der peripheren Bereiche des
Organismus geférdert. Diese Hinweise beschrinken sich nicht blo8 auf
Eigenheiten des Muskelsystems, vielmehr erstrecken sie sich vielleicht
auf alle effektorischen oder sensorischen Organe; doch sind sie hier,
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dem Zuschnitt der ganzen Arbeit entsprechend, nur in ihrem Bezug auf
das Muskelsystem zu betrachten.

Schon Kerra Lucas hat in mehreren Arbeiten (vgl. I) ausgefiihrt,
daB sich bei Versuchen mit elektrischer Reizung von verdnderlicher
Dauer und Anstieggeschwindigkeit fiir jedes erregbare Gewebe ein cha-
rakteristischer ,,Zeitfaktor seiner Erregung nachweisen 148t, von dem
das Verhalten des betreffenden Bereiches gegeniiber der jeweiligen Reiz-
gestaltung abhingt und welcher, was uns ja hier in erster Linie angeht,
fiir die verschiedenen Bereiche typisch verschieden ist. Ganz analoge
Ergebnisse liefert die Untersuchung der ,,Nuizzeit'* (GILDEMEISTER),
bzw. der ,,Chronaxie’* (LAPICQUE). Alle diese GroBen ergeben fiir die ver-
schiedenen Muskeln unter sonst gleichen Bedingungen verschiedene
Werte (vgl. BourGUiGNON und LAUGIER). DaB z. B. die bei Messung
der Chronaxie zutage tretende Verschiedenheit der Muskeln eine durch-
greifend konstitutionelle ist, ersicht man am besten daraus, daB sich
auch die Empfinglichkeit gegeniiber bestimmten Giften entsprechend
den Chronaxiewerten verschieden erweist (BOURGUIGNON).

Wenn nun auch der Nachweis einer solchen bis ins innerste aus-
geprigten Konstitutionsverschiedenheit der einzelnen Muskeln im Sinne
der Resonanztheorie sehr willkommen ist, insofern als, was von ihr fiir
die Erregungsempfinglichkeit allein abgeleitet worden ist, sich danach
bloB noch als eine neue spezielle Seite einer viel allgemeineren und um-
fassenderen Eigenheit zu erkennen gibt, so ist doch anderseits keinerlei
Anhaltspunkt dafiir vorhanden, daB3 unter den bis nun als fiir die ver-
schiedenen Muskeln different nachgewiesenen Konstitutionsmerkmalen
schon eins darunter wire, das als unmittelbarer Ausdruck gerade jener
von der Resonanztheorie geforderten Erregungsabstimmung gegeniiber
den addquaten nervosen Erregungen gewertet werden konnte. Selbst
_jene erwidhnten individuellen Konstanten der Erregbarkeit, die sich schon
gegeniiber den kiinstlichen Reizen duBern, sind durchaus nicht von der
Art, daB sie eine so ausgesprochen strenge Abstimmung des Muskels
auf eine bestimmte Erregungsform begriinden konnten.

Wir haben vorliufig keine Handhabe, um zwischen den mit anderen
anatomischen und physiologischen Methoden sogar fiir die Erregbarkeit
selbst, aber durch kiinstliche Reize, aufgefundenen Indizes einer diffe-
renten physiologischen Alligemeinkonstitution der Muskeln (Chronaxie
und dergleichen) und der von der Resonanztheorie aufgedeckten diffe-
renten, aber auch spezifischen Erregungskonstitution einen anderen Zu-
sammenhang zu sehen als den von parallelen AuBerungen einer funda-
mentalen Eigenheit, einen Zusammenhang also, wie er etwa zwischen
Farbe und Geschmack einer chemischen Verbindung besteht. Aber wenn
auch die individuelle Reaktionsweise, welche der einzelne Muskel gegen-
iiber dem kiinstlichen Reiz oder gegeniiber der durch kiinstlichen Reiz
im Nerven hervorgerufenen Erregung duflert, nur ein matter Abglanz
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von der strengen Abgestimmtheit gegeniiber der adiquaten Erregung
sein mag, so ist schon das allein fiir den Anfang der Resonanztheorie
eine wertvolle Stiitze.

Eine Erscheinung, die sich vom Standpunkte der Resonanztheorie aus
ganz wesentlich anders ansieht und iiberhaupt ihren problematischen
Charakter verliert, ist die plurisegmentelle Innervation des Muskels, im
besonderen die noch strittige plurisegmentelle Innervation der einzelnen
Muskelfasern (BERITOFF; dagegen SAMOJLOFF, SAMOJLOFF und WAsSIL-
JEWA, DE BOER).

Der Theorie nach ist es fiir die Tatigkeit einer Muskelfaser ja ganz
belanglos, ob eine oder mehrere Nervenfasern an ibr endigen und ob
diese nun aus dem gleichen oder aus verschiedenen Segmenten stammen.
Angenommen also eine Muskelfaser, welche von zwei in verschiedenen
Segmenten entspringenden Nervenfasern innerviert ist; die Sachlage ist
dann folgende:

Gehoren die beiden Segmente dem gleichen Funktionsabschnitt des
Riickenmarkes an, dann fithren die beiden Nervenfasern theoriegemil
ohnedies immer beide den gleichen Erregungszustand, und da iiberdies.
die Stirke der Muskelkontraktion nicht durch die Menge der erregten
Fasern, sondern durch einen Intensititsfaktor der Erregung selbst ge-
regelt wird, verhilt sich die Muskelfaser den zwei Nervenfasern gegeniiber
nicht um eine Spur anders als gegeniiber jeder von ihnen allein,

Gehoren aber die beiden Nervenfasern etwa verschiedenen spinalen
Funktionsabschnitten an, dann fithren sie zwar nicht mehr beide die
gleiche Erregungsform, aber wirksam an der Muskelfaser wird ja doch
immer nur die Erregung jener Nervenfaser werden kénnen, welche aus
dem Bereich, der die addquaten Komponenten abgibt, herkommt.

Der letztere Fall wird natiirlich nur selten realisiert sein, da die beiden
Fasern schon aus entwicklungsgeschichtlichen Griinden gewdhnlich be-
nachbarten Segmenten angehéren werden; dennoch kann durch eine
Storung im Entwicklungsverlauf oder bei Regenerationserscheinungen
auch dieser Fall eintreten.

Die plurisegmentelle Innervation ist also unter Zugrundelegung der
Resonanztheorie absolut kein physiologisches Problem mehr. Wenn
Muskeln von mehreren Segmenten her Innervation beziehen, so hat das
keinerlei EinfluB auf ihre Funktion und ist rein entwicklungsgeschichi-
lich bedingt.

V. Entwicklungsgeschichtliches.

Dies fiihrt uns nun auch dazu, die Beziechungen der Resonanztheorie
zu den entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen etwas niher zu besehen.
Eine kurze Ubersicht iiber die Morphogenese im Nervensystem® hat

* Hier ist nur vom somatischen, spinalen System die Rede..
Ergebnisse der Biologie III. 9
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neuerdings DETWILER (7) gegeben. Die Vorginge sind dabei etwa die
folgenden:

Zunichst entwickeln sich das ZNS und das nichtnervose Muskelsystem
unabhingig voneinander; spater wachsen dann vom Riickenmark und von
den Spinalganglien die Nervenfasern aus, um die leitenden Verbindungen
mit der Peripherie herzustellen.

Bei diesem Auswachsen spielen nun vielerlei Faktoren mit:

‘Was zundchst die Menge der von einem Segment abgeschickten Fasern
anlangt, so wird diese, wenn es sich um sexnsible Fasern handelt, in einer noch
nicht ganz durchschauten Weise durch die Ausdehnung der zu innervierenden
rezeptorischen Fliche reguliert; dagegen richtet sich die Menge motorischer-
Ursprungszellen blo8 nach gewissen intrazentralen Erscheinungen, und zwar
scheint eine Stimulierung der Nervenzellproduktion durch Endigungen an-
derer Nervenfasern im Spiele zu sein (Bok, DETWILER). '

Nach Verlassen des Riickenmarkes wenden sich die Fasern gegen die
Peripherie und wachsen frei in die Nachbarschaft aus. Mehr und mehr ver-
dichten sich die Beweise, die dafiir sprechen, daB den Nervenfasern die a-
gemeine Richtung des Auswachsens durch einen generell richtenden Einflu
der Peripherie gewiesen wird; ob es sich dabei um ,,chemotaktische‘* Ein-
wirkungen seitens der Peripherie handelt, ist ganz ungewil3; andere nehmen
an, daB es blo8 elektrische Potentialdifferenzen wiren, die richtend wirkten
(Cump, KappErs). Wie dem aber auch sei, jedenfalls scheint den aus-
sprossenden Nervenfasermassen ihre allgemesne Direktion peripherwirts,
ja selbst zu bestimmten Gebieten hin, irgendwie gewiesen zu werden.

Nun ist diese Orientierung der Wachstums- und Wanderungsrichtung
nur eine ganz grobe; im groBen und ganzen ziehen zwar die Fasern peripher-
warts, aber der Weg, den die esnzelne Faser dann nimmt, ist in seinen Einzel-
heiten damit noch durchaus nicht festgelegt. Vielmehr spielt im einzelnen
wieder ein ganz anderes Prinzip mit, das man etwa mit HELD ungefarbt als
»»Prinzip dey Wegstrecke'* bezeichnen kénnte: In seinen Einzelheiten ist nim-
lich der Lauf jeder Nervenfaser vollig von der Topographie der durchwander-
ten Gegend abhingig; die Fasern schmiegen sich gern fester strukturierten
Gebilden, insbesondere Bindegewebsfibrillen oder Kapillaren, an, laufen ihnen
entlang, umgehen Widerstinde (VANLAIR), derart, daB der feinere Verlauf
Sache des Zufalls ist. Es ist wie bei einem Heer, das die allgemeine Marsch-
richtung gegen den Feind vorgezeichnet hat, sich aber seine Routen im ein-
zelnen erst selber sucht. .

Ob die Nervenfasern, wenn sie zur Peripherie kommen, dort in Form von
Plasmodesmen vorgebildete Leitbahnen vorfinden, wie es BRAUS in AussGh-
nung des HeNsEN-Hisschen Gegensatzes anzunehmen versucht hat, kann
nicht gesagt werden?. Jedenfalls ist, wenn wir die Extremitit betrachten,
die Konzentration, das mannigfache Zusammendringen, Durcheinander-
schieben und Durcheinanderwachsen der Muskelanlagen stark an der
Herstellung der groben Topographie der peripheren . Nervenbahnen be-
teiligt.

An der Peripherie bei den Muskeln angelangt, bilden dann die Nerven-
fasern ihre spezifischen Endapparate aus; bei diesem In-Beziehung-Treten
des Nervensystems mit der Peripherie scheint diese, wenn man die Regene-
rationsbefunde (vgl. oben S. 65) auf die erste Entwicklung verallgemeinern
darf, eine wichtige, vielleicht sogar determinative Rolle zu spielen. Mit der

* Nach neueren Untersuchungen von NEAL sind die ,,Plasmodesmen‘‘
nicht primir, sondern selbst neuralen Ursprunges.
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Installierung der Endorgane ist die endgiiltige Verbindung des ZNS mit der
Peripherie hergestellt. Was weiter noch vorgeht, Scheidenbildung, Myelini-
sation u. dgl., ist nur Ausbau des bestehenden Geriistes.

Nun ist zu beachten, daB von den drei Bereichen, die bei der Ent-
wicklung des Nervensystems beteiligt sind — Zentrum, Wegstrecke, Peri-
pherie — jeder seine eigenen individuellen Entwicklungsvariationen un-
abhingig von den beiden anderen aufweist. Allbekannt ist, da der Grad,
in dem sich die einzelnen Segmente an der Bildung des Extremititen-
plexus beteiligen, innerhalb gewisser Grenzen schwankt und daB selbst
die Ordnungszahl dieser Segmente keine durchaus konstante ist. Es gibt
eben auch hier, wie iiberall in der Ontogenese, bloB einen Typus ¢ grofen,
von dem die Besonderheiten des Einzelfalles innerhalb einer bestimmten
Variationsbreite abweichen. Die schon im Zentrum ausgeprigte indi-
viduelle Variabilitit wird dann durch die Entwicklungszufilligkeiten der
,»Wegstrecke* noch ganz wesentlich erh6ht. Nimmt man nun hinzu, da8
auch die Peripherie selbst ihre individuellen Verschiedenheiten aufweist,
so erkennt man klar, daB von einer streng priformierien Zuordnung und
Zugehdrigkeit bestimmier einzelner Ganglienzellen (und -zellgruppen) und
threr Neuriten zu bestimmien einzelnen Muskelfasern (und -fasergruppen)
nicht die Rede sein kann.

Man kann diese Verhiltnisse natiirlich physiologisch konstatieren; ich
erwihne z. B. einen gelegentlichen Befund von SAMOJLOFF und WASSILJEWA :
Von jeder der beiden den Froschgastrocnemius innervierenden Wurzeln aus
wird bei kiinstlicher Reizung ein anderer Anteil des Muskels in Erregung
versetzt, was sich bei isometrischer Fixierung in verschiedenen Verdrehungen
auBert. Es war nun dieses Verhalten fiir jedes €inzelne Muskelpriparat ein

anderes und besonderes, was eben vor Augen fithrt, wie die gleiche Nerven-
wurzel bei verschiedenen Tieren nicht stets das gleiche Endgebiet innerviert.

Uberdies ist durch zahlreiche Experimente einwandfrei festgestellt,
daB keinerlei Spezifitdt im Zusammentreten zwischen einzelner Nerven-
und einzelner Muskelfaser besteht. Man darf da den oben erwihnten
attraktiven EinfluB der Peripherie auf die auswachsenden Fasermassen
nicht miBdeuten in dem Sinne, als ob er imstande wire, jeder einzelnen
Muskelfaser eine etwa gerade nur fiir sie bestimmte Nervenfaser zuzu-
leiten. Jener EinfluB ist nur ein ganz genereller, welcher bestenfalls die
Nerven in die allgemeine Direktion zur Peripherie hin zu lenken vermag,
nie aber ist er weiter differenziert oder gar Faser fiir Faser spezifisch.
Anderenfalls kénnte es ja doch nicht sein, daB eine Extremitit, die sich
aus einer an den Rumpf oder Kopf transplantierten Knospe entwickelt,
von den ihr vollig fremden Segmenten, in deren Bereich sie steht, neu-
rotisiert zu werden verméchte, wie es in Wirklichkeit ganz leicht erfolgt
(Braus, HARRISON, DETWILER u. a.), oder daB Korpermuskulatur vom
Mittelhirn her innerviert wird, wie es HoapiEY fand, wenn er Teile
eines Hiihnerkeimes sich in der Chorio-Allantois entwickeln lieB.

9*
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Wir finden also bei der Ontogenese die gleichen Verhiltnisse wieder
wie bei der Regeneration. Auswachsen der Nervenfasern gegen die Peri-
pherie; Mangel einer spezifischen Attraktion oder sonstigen spezifischen
Zuordnung zwischen einzelner Nervenfaser und einzelner Muskelfaser;
mannigfache Variationen der Wegstrecke; und infolgedessen Mangel
einer interindividuellen Stereotypie in den strukturellen Verbindungen
zwischen Muskel- und Nervensystem, welche als Grundlage einer von
Anfang an geordneten Funktion angesehen werden kénnte. Der einzige
Unterschied gegeniiber der Regeneration ist der, daB in der Ontogenese,
wenn auch Spaltungen der Nervenfasern im peripheren Verlauf vor-
kommen, im allgemeinen die Verzweigung doch keine so reiche ist wie
bei der Regeneration, daB demnach auch nicht so viele Muskelfasern
von einer und derselben Ganglienzelle her innerviert werden. Und das
ist auch der Grund, warum sich die Notwendigkeit einer Resonanztheorie
zuerst bei der regenerativen Neurotisation duBern muBte. Man kann ge-
radezu sagen, daB die gleichen Umstéinde, welche bei der regenerativen
Neurotisation eine Resonanztheorie kategorisch gefordert haben, bei der
primiren Neurotisation wieder, nur in weniger schroffer Form, gegeben
sind, so daB, was dort Notwendigkeit gewesen, hier bloB noch Vorteil-
haftigkeit ist. Wihrend fiir die regenerative Neurotisation eine Er-
klarung koordinierter peripherer Funktion ohne Resonanztheorie iiber-
haupt nicht méglich ist, ist fiir die primére Neurotisation mit der Re-
sonanztheorie der Weg gefunden, eine im Grunde genommen dem Phéa-
nomen der h. F. ganz analoge Erscheinung erst so recht zu begreifen:
die von Anfang an koordinierte Ausfiihrung der everbten Reflexe.

DaB hier unter Zugrundelegung der herkémmlichen Auffassung dem
Verstindnis Schwierigkeiten erwachsen miissen, Schwierigkeiten aller-
dings, welche, da die Physiologie sich vorwiegend mit dem ausgebildeten
fertigen Organismus beschiftigt, sich nicht besonders fithlbar gemacht
zu haben scheinen; daB anderseits diese Schwierigkeiten durch die An-
nahmen der Resonanztheorie vollig behoben werden, kann leicht gezeigt
werden:

Fiir die iibliche Auffassung ist das letzte Glied der — gleichviel auf
welche Weise vor sich gehenden — intrazentralen Koordinationstitig-
keit die geometrische Erregungsverteilung auf eine bestimmte Auswahl
von motorischen Ganglienzellen, auf jene Ganglienzellen nidmlich, welche
mit den im Reflex benétigten Muskeln verbunden sind. Nun wollen wir
einmal an den Augenblick denken, da irgendein ererbter Reflex zentral
erwacht, d. h. seinen simtlichen Bedingungen nach intrazentral fertig
ist; das morphologische Substrat wire fertig funktionsfihig, die intra-
zentralen Verbindungen wiren installiert, die supponierte Erregungs-
verteilung aufdie Vorderwurzeln kénnte vor sich gehen, kurz, im Zentrum
wire alles schon in Ordnung — da aber stocken wir: Woher ,,weiBl*
denn das Zentrum jetzt plotzlich, mit welchen Muskeln welche seiner
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Zellen verbunden sind, wo ja doch, wie wir gehort haben, diese Ver-
bindungen bei jedem Individuum anders verlaufen, je nach den zufilligen
Besonderheiten seines Entwicklungsganges?

Auf Grund der herrschenden Anschauungen 148t sich hier zur Er-
klarung nur ein durchaus unzuldngliches KompromiB bieten: Man wird
annehmen, daB nur ein gewisses allgemeines Schema der intrazentralen
Erregungsverteilung vererbt wird, daB aber die Verteilung auf die letzten
gemeinsamen Strecken im einzelnen sich erst empirisch im Wege des
Probierens unter Vermittlung der sensiblen Kontrolle herstellte; zuerst
wirden also auf alle Fille die verschiedenartigsten und ganz unzusam-
menhingende Muskelkontraktionen veranlaBt; in ihrer Folge nihme das
Zentrum auf sensiblem Wege Kenntnis von den Innervationserfolgen
und damit indirekt von der Anordnung seiner Verbindungen mit der
Peripherie, und danach verméchte es dann jene Impulskombinationen,
welche zu richtigen Bewegungserfolgen fiihrten, zu fixieren. Die In-
stallierung eines solchen komplizierten Apparates, Zelle fiir Zelle, oder
auch nur Zellgruppe fiir Gruppe, brauchte reichlich Zeit. In dieser Zeit
miiBten fortwidhrend unkoordinierte Muskelzuckungen und Krampfe, zu-
letzt erst ein allmdhliches Platzgreifen geordneter Bewegung zu beob-
achten sein.

Man mutmaBt also etwa, daB das ZNS schrittweise lernen miite,
seinen Erfolgsapparat in die Gewalt zu bekommen. Da nun dieses Lernen
nur ein Wihlen zwischen Erfolg und MiBerfolg eines Impulses, ein Wih-
len mithin unter wirklich ausgefithrien Leistungen sein koénnte, so miiBte
es freilich duBerlich merkbar werden. Tritt aber nichts dergleichen in
Erscheinung, nun dann existiert eben jenes Lernen in der vorgestellten
Art nicht. Es fragt sich also, ob die Existenz eines solchen Probier-
stadiums, wihrend dessen dem ZNS des Embryo Gelegenheit geboten
wire, von der ganz individuellen Anordnung der nervosen Verbindungen
zum Effektorensystem Kenntnis zu nehmen, nicht nur spekulativ an-
genommen, sondern in der Beobachtung am lebenden Objekt erwiesen
werden kann. Wir wollen sehen, wie es damit bestellt ist:

Eins scheint sicher: daB erzwungene Reaktionen am Embryo um
so roher ausfallen, auf je fritherem Stadium sie geweckt werden; ist das
aber auch schon Beweis dafiir, daB die spitere vollkommenere Reaktion
erst auf dem Wege iiber die unvollkommenere gelernt werden muB3?

CocHILL hat in parallel laufenden anatomischen und funktionellen
Untersuchungen die Entwicklung der zentralen Reflexapparate beim
Amphibienembryo verfolgt. Es zeigte sich, daB mit der fortschreitenden
Ausgestaltung des ZNS auch die Reichhaltigkeit der Reizbeantwortungen
wichst, weiter, daB8 das Auftretén - oder die Erweckbarkeit bestimmter
Reflexe mit der strukturellen Fertigstellung bestimmter zentraler Faser-
systeme korreliert ist. Besonders- der Umfang eines Reflexes ist natiir-
lich, solange die intrazentralen Leitungssysteme nicht véllig instand
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sind, beschrinkt; auch der Bewegungsapparat befindet sich ja schlieBlich
zu solcher Zeit noch auf recht niedrigem Ausbildungsgrad, so daB, alles
in allem, fiir eine fein lokalisierte Reaktion jede Unterlage mangelt. Wie
man also sieht, ist die Primitivitit der friitheren Reflexe keineswegs
in einer unzulinglichen Beherrschung der Peripherie, soweit das Zentrum
mit ihr verbunden ist, begriindet, sondern blo8 darin, daB die zentralen
Funktionsabschnitte nicht alle auf einmal fertiggestellt sind. Reizt man
den Embryo zu einer Zeit, wo noch alles im Werden ist, so kann natiirlich,
der Mangelhaftigkeit der vorhandenen Einrichtungen entsprechend, die
Reaktion nicht anders als primitiv und, verglichen mit dem ausgebildeten
Organismus, unvollkommen sein.

Wenn man also in gewissen Fillen merklich Zeit verstreichen findet
zwischen dem ersten Auftreten von Reaktionen und ihrer Vermannig-
faltigung und Vervollkommnung, so ist diese Zeitspanne nicht etwa dazu
erforderlich, daB in ihr die primitiveren Reaktionen — erlernenshalber
— Schritt fiir Schritt absolviert zu werden hitten, sondern es ist das
einfach die Zeit, die tiber der strukturellen Ausdifferenzierung der zen-
tralen Apparate vergeht. Oder, prignanter ausgedriickt: Nicht, oder
doch wenigstens nicht im wesentlichen, die Evfahrung mit wirklich aus-
gefiihrten Reaktionen, sondern die in der fortgeschrittenen strukturellen
Durchbildung begriindete Fahigkeit zu weiter greifenden und mannig-
faltigeren Reaktionen unterscheidet das spitere Embryonalstadium von
dem fritheren.

Freilich, die einzelnen Bewegungskombinationen werden allmihlich
,-eingefahren’ und verbessert, auch fortwihrend noch vermannigfaltigt
und zweckmiBiger gestaltet; aber all dies ist nicht Neubildung, sondern
nur Umbildung und Weiterbildung einer ererbten Grundorganisation des
ZNS, in welcher die Elementarbewegungen enthalten sind, derart, dal3
sie ohne Probieren, aufs erste, ins Werk gesetzt werden koénnen.

Klar durchschaut man diese Sachlage natiirlich nur in solchen Fillen,
wo aus irgendwelchen duBleren Griinden der Organismus nicht in der
Lage ist, Schritt haltend mit seiner Entwicklung, Reaktionen von den
einfachsten bis schlieBlich zu den wohlgeordnetsten nach und nach zu
duBern; wo dann aber nach Beseitigung jenes Hemmnisses die Starre
der Entwicklungszeit mit einem Schlage in perfektes Bewegungsspiel
ganz unvermittelt umschligt:

Wenn man etwa ein trichtiges Salamanderweibchen 6ffnet, so findet
man in den beiden Uteri bis zu 50 vollentwickelte und lebensfihige Larven
von je etwa 2 cm Schnauzen-Afterlinge dicht nebeneinander und zwischen
Dotterresten unentwickelter Eier in den absonderlichsten Verrenkungen zu-
sammengepfercht, jede noch dicht von den Eihiillen umschlossen, kurz,
alle auf beschrinktestem Raum derart aneinandergepreft, daB jede Bewe-
gungsmoglichkeit von vornherein benommen ist. Befreit man nun die Tiere
aus dem Uterus und den Hiillen, wirft sie ins Wasser und reizt sie dann noch
durch kurze, heftige Berithrung, so werden sie mit einem Schlage lebendig
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und die steife Verrenkung, in der sich ihr Koérper auch nach der Entbindung
noch befunden hatte, macht sofort dem muntersten, vollkommensten und
geordnetsten Bewegungsspiel Platz: Der ‘Gebrauch des Schwanzapparates
beim Schwimmen, des Extremititen- und Rumpfapparates beim Kriechen,
des Halsmuskel- und Kieferapparates beim Schnappen nach der Beute, all
dies erfolgt mit einer Gewandtheit und Fertigkeit, daB3 da niemand auch nur
eine Spur von Probieren wird merken kdnnen.

Als weiteres Beispiel bedenke man das Schliipfen des Hithnchens aus
der Schale oder vielleicht noch drastischer das Schliipfen des Schmetterlings
aus der Puppenhiille: Nach den ganzen metamorphotischen Umbildungen
des Nervensystems, ausgestattet mit einem voéllig neuen und noch nie ver-
wendeten Bewegungsapparat, arbeitet sich der Falter mit wohlkoordinierten
Bewegungen aus der gesprengten Hiille, ja gleich danach, noch ehe seine
Flugel sich entfalten, vermag er schon, recht trige zwar, aber doch in schénem
und regelrechtem Gang, ein Stiick zu kriechen.

Ganz entsprechendes Verhalten hat GRAHAM BROWN (2) an ungeborenen
Katzenfeten festzustellen vermocht: Wenn die Embryonen kiinstlich dem
Uterus entnommen und in warme physiologische Kochsalzlésung gebracht
wurden, so konnte man wohlkoordinierte Schreitbewegungen beobachten,
und auch auf Reizung waren deutliche koordinierte Reflexe zu erhalten.

Wenn also Tieren nach der zwanghaften mechanischen Beengung
durch Keim- oder Puppenhiillen plétzliche Bewegungsfreiheit gewihrt
ist, so zeigen sie sich, vorausgesetzt, daB die Differenzierung ihres ZNS
schon einen entsprechenden Grad erreicht hat, vom ersten Augenblick an,
ohne Probieren, in sicherer Beherrschung ihres Bewegungsapparates.

Nach all dem ist zu erwarten, daB auch jene Tiere, denen infolge des
Mangels starrer Hiillen schon friihzeitsg wihrend der Entwicklung die
Moglichkeit zur — infolgedessen zunichst primitiven — Bewegung von
Korper und GliedmaBen offensteht, sich dann, wenn man die Ausfithrung
solcher Bewegungen verhindert, auf spaterem Stadium auch wieder un-
vermittelt, ohne Einschaltung eines Probierstadiums, in voller Gewalt
iber ihren Bewegungsapparat prisentieren werden. Ein derartiges Ex-
periment ist in der Tat ganz neuerdings ausgefithrt worden:

CarMICHAEL hat Axolotlkeime sich in einer Chloroform-Acetonlésung
entwickeln lassen, deren Konzentration so gewihlt war, dal die morpholo-
gische Ausdifferenzierung der Embryonen unbehindert weiterging, das junge
Nervensystem jedoch dauernd unter Narkose sich befand; Bewegungen konn-
ten demnach nicht ausgefilhrt werden. Die Entwicklung zur Larve verlief
bei den Versuchstieren und bei den in Wasser aufgezogenen Kontrollen par-
allel. Zur Zeit nun, da die Kontrollarven schon frei im Wasser herum-
schwammen, wurden die Versuchslarven durch Einbringen in frisches Lei-
tungswasser aus ihrer Narkose erweckt. Nach etwa !/, Stunde war die
Narkosewirkung gewichen und da sal man, daB die Versuchstierchen, denen
bisher jede Bewegungsmoglichkeit genommen gewesen war, mit einem mal
ebenso rege und sicher wie ihre Kontrollgeschwister zu schwimmen ver-

mochten, die da alle Stadien primitiverer Beweglichkeit hatten durch-
probieren konnen’.

* Vgl. neuerdings auch analoge Versuche von MATTHEWS u. DETWILER,
Journ. Exp. Zool. 45, 279; 1926.
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So lehrt die Beobachtung, und das Experiment bekriftigt uns in
dieser Erkenntnis, daB auch die frihesten Bewegungserfolge nach koordi-
nierten nervésen Impulsen schon koordiniert sind; daB also das ZNS von
allem Anfang an volle Herrschaft iiber das Effektorensystem besitzt.
Wire- dies aber moglich, wenn in jedem einzelnen Fall erst der von
Tier zu Tier verschiedenen besonderen Art der zentral-peripheren Ver-
bindungen Rechnung getragen werden miiBte?

DaB in dieser Frage die Resonanztheorie geradezu wohltitig auf-
klirend wirkt, merkt man wohl, denke ich, ohne weiteres: Kénnen und
miissen ja doch nach der Resonanztheorie ganz ohne Riicksicht darauf,
wie im einzelnen die zentral-peripheren Verbindungen verlaufen, wenn
nur iiberhaupt geniigend solcher Verbindungen vorhanden sind, aus-
nahmslos und daher schon von allem Anfang an immer nur jene Muskeln
in Tatigkeit treten, fiir die es zentral vorgesehen wird, wobei das Zentrum
niemals nétig hat, zu ,,erfahren”, in welcher Art es mit jenen Muskeln
verbunden ist. /

An Stelle eines kompliziert gebauten und in typischer geometrischer
Konstruktion bis tn die Einzelheisten vererbtem Geriistes, dessen Annahme
den Tatsachen widerspricht, hat man nunmehr als Grundlage fiir die
periphere Impulsbefolgung nur eine vererbte Abstimmung zwischen den
einzelnen Endorganen einerseits und den zugehdrigen Erregungsformen bzw.
deven zentralen Erzeugern, oder wie man es sich nun vorstellen will,
anderseits anzunehmen. Eine solche ,,pristabilierte Harmonie** zweier
entfernter Funktionsbereiche ist im Organismus durchaus nichts Seltenes.
Wie sie zustande kommen kann, ist hier nicht unsere Aufgabe zu er-
ortern; beispielsweise sei aber, wie oben, auf das ganze Gebiet der -
kretorischen Erscheinungen verwiesen, bei welchen, ganz besonders in
ihren morphogenen Wirkungen, analoge Verhiltnisse deutlich ausge-
pragt erscheinen; auch dabei sind ja periphere Bereiche auf die Ein-
wirkungen von Organen (Driisen), mit welchen sie entwicklungsgeschicht-
lich in keinem direkten Zusammenhang stehen, abgestimmt, derart, da3
spaterhin an ihnen die Driisenprodukte trotz diffuser Ausschiittung ganz
spezifische, lokalisierte Wirkungen zu entfalten vermégen.

Vielleicht drangt sich da manchem der Gedanke auf, da doch méglicher-
weise primire entwicklungsgeschichtliche, nichtfunktionelle Beziehungen,
wie solche zwischen Muskel und Nervenendplatte, auch zwischen den ein-
zelnen Muskeln und den einzelnen ihnen der Erregungsform nach zugehoérigen
Zentren bestiinden. Durch Experimente der SPEmMaNNschen Schule, insbe-
sondere durch MArx und GEINITZ, ist zwar gezeigt worden, da8 am Amphi-
bienkeim das Ento-Mesoderm, welches normalerweise bei der Gastrulation um
den Urmundrand in das Keiminnere invaginiert wird und welchem im wei-
teren Verlauf die Urwirbel und Muskelanlagen entstammen, in dem von ihm
unterlagerten animalen Ektodermbezirk die Bildung der Medullaranlagen
determiniert. Dies besagte also, da3 sich in der Tat das ZNS auf frithem Sta-

dium in direkter Abhingigkeit von jenem Keimblatt, dem das Muskelsystem
entspringt, befunden hiatte. Nun wire es aber aus rein entwicklungsphysiolo-
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gischen Griinden unzutreffend, wollte man diesen Sachverhalt so interpre-
tieren, als wire darin eine entwicklungsgeschichtliche Beziehung zwischen
einzelnem Muskel und einzelner Riickenmarkspartie ausgedriickt; die Me-
dullaranlage als ganze, nicht ihre Einzelheiten, ist abhidngig vom Ento-Meso-
derm als ganzem, ohne Riicksicht auf ihre und seine spitere weitere Unter-
teilung. Jedes der beiden Systeme bildet sich fortab seine Einzelheiten ,,im
eigenen Wirkungskreise‘ aus, ohne sich um das andere weiter zu scheren,
und zur Zeit, wo Muskelanlagen auftreten, ist jede unmittelbare Beziehung
zum ZNS lingst erloschen. Uberdies hat DETWILER experimentell gezeigt,
daB die Ausgestaltung des Riickenmarkes aus dem Medullarrohr, vor allem
gerade die typische Konfiguration der einzelnen Segmente in ihren mofori-
schen Anteilen, rein durch intrvazentral gelegene Faktoren bestimmt wird.
Demnach ist es ausgeschlossen, die Gleichheit der Erregungsform von Muskel
und zugehdrigem zentralem Abschnittaufeinen primdren Beziehungsaustausch
zwischen den beiden zuriickzufithren. Es liegt der Fall tatsdchlich ganz ana-
log wie beim inkretorischen System.

Wenn man sich anderseits erinnert, daB die semsiblen Anteile des
Riickenmarkes, wenigstens was die Stirke ihrer Ausbildung anbelangt, von
peripheren Verhiltnissen, nimlich von der Ausdehnung der zu innervieren-
den rezeptorischen Fliche, abhingig sind (siehe oben), so taucht der Ge-
danke auf, es konnten zumindest sekunddre Beziehungen zwischen Muskel
und Zentrum die Angleichung beider Erregungsformen veranlassen; es
wiirden etwa die ersten afferenten Erregungen des Muskels bestimmte pri-
disponierte Zentren gewissermafen zu der adiquaten Erregungsform eichen.
Doch ist auch eine solche Annahme nicht recht wahrscheinlich, da nicht
einzusehen ist, worin die doch sicherlich mit der Konstitution des ZNS er-
erbten Reflexe bestehen sollten, wenn ihre Elemente, die einzelnen Erregungs-
formen, nicht mit vererbt wiren.

Muskuldre und nervése Erregungsform werden also nicht erst onto-
genetisch aufeinander abgestimmt, sondern die Harmonie ist eine ver-
erbte. Die axiale Abstufung der Funktionsbereiche im Riickenmark geht
dabei scheinbar véllig parallel mit der Anordnung der zugestimmten
Muskelgruppen den Korper entlang. So haben wir gehort, daB Ex-
tremititenimpulse nur aus der Extremititenhshe des Riickenmarkes,
nicht aber aus Rumpfsegmenten abgegeben werden. Die proximeo-distale
Achse der Extremitdt entspricht dabei dem cranial-caudalen Gefille im
Riickenmark; denn mit Fortschreiten in cranio-caudaler Richtung er-
lischt die Impulsabgabe fiir die Extremitit in proximo-distaler Richtung
(DETWILER, I, 3, 4). Es konnte sich hier um einen Parallelismus zum
entwicklungsgeschichtlichen Verhalten der Extremitit handeln, inso-
fern, als, wie es scheint, die spiteren distalen Glieder der Extremitit aus
dem caudalwdrts gelegenen Material der Anlage hervorgehen (SWETT,
PrziBraM); sicheres 148t sich nicht sagen.

Die Zahl angeborener Kombinationen von Erregungsformen schwankt
auBerordentlich von Art zu Art, ist aber in den meisten Fillen gegen-
iiber der vom erwachsenen Tier zur Schau getragenen Fiille von Be-
wegungskombinationen verhiltnismiBig bescheiden. Im Laufe des in-
dividuellen Lebens kommen zu den ererbten die erlernten hinzu. Dieses
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Erlernen stellt sich nun allerdings wieder der Resonanztheorie ein wenig
anders dar als der herkémmlichen Meinung, welche es sich auf Grundlage
einer geometrischen Umgruppierung (,,Bahnung*!) hatte vorstellen
miissen. Fiir die Resonanztheorie ist ,,Erlernen‘‘ nicht eine Neukombi-
nation von Erregungswegen, sondern von Erregungsformen. Umlernen
ist dann eine Anderung der Auswahl am betreffenden AI beteiligter Er-
regungskomponenten. Niheres werden wir gleich noch dariiber héren.

VI. Chirurgisches..

Betrichtlichen EinfluB mufl die Resonanztheorie auf die orthopd-
dische Chirurgie Uiben, fallt ja doch durch unsere Versuche auf das ganze
Gebiet der Muskel- und Nervenplastiken ein anderes Licht.

Ist ein Muskel oder Nerv gelihmt, so trachtet die Chirurgie, durch
Verlegung eines gesunden Teiles an Stelle des ausgeschalteten den Aus-
fall wettzumachen. Die Moglichkeit einer Wiederkehr normaler Funktion
ist man gewohnt, auf die zentrale Fihigkeit zum ,,Umlernen’ zuriick-
zufithren. Wihrend man aber frither dieses Umlernen sowohl fiir die
Muskel- als auch fiir die Nervenplastik in Anspruch nahm, setzt die Re-
sonanztheorie zwischen die beiden einen scharfen Trennungsstrich.

Bei Lihmung etwa eines Extremitidtennerven kann man das End-
gebiet dieses Nerven einem gesunden Nerven zur Neurotisation iiber-
lassen; man leitet zu diesem Behufe den proximalen Stumpf des gesunden
Nerven in den distalen des kranken, es kommt zur Regeneration der
gesunden Fasern gegen die denervierte Peripherie hin, neue neuro-mus-
kuldre Verbindungen stellen sich her und schlieBlich kehrt die mehr oder
weniger normale Funktion wieder. Da in solchen Fillen ein Nerv mit
einer ihm bis dahin fremden Peripherie zusammengebracht war, fiihite
man sich veranlaBt, die Wiederkehr koordinierter Funktion als ,,Um-
lernen‘‘ zu interpretieren. War der innervierende Nerv vordem etwa mit
einem Antagonisten seines nunmehrigen Muskels verbunden gewesen, so
meinte man, die Zentren des Nerven miilten in der Folge erst lernen,
immer dann, wenn sie frither Erregung geschickt hitten, nunmehr in
Ruhe zu bleiben, und umgekehrt. Da steckt eben immer die festge-
wurzelte Ansicht dahinter, daB jede Erregung des Nerven Muskeltitig-
keit erzwingt. Vom Standpunkt der Resonanztheorie sieht die Sache
aber anders aus: Stammt nimlich der substituierte gesunde Nerv aus
dem gleichen spinalen Funktionsbereich wie der geldhmte, so fiihrt er
ja ohnedies immer die gleichen Erregungen, die sein Vorgéinger im selben
Augenblick gefiihrt hitte; denn, wie wir wissen, leitet er, wie alle, doch
mit jedem Impuls die Erregungskomponenten fiir simtliche Muskeln des
betreffenden Funktionsabschnittes. Dann ist aber durch die Transplan-
tation fiir das ZNS iiberhaupt keine geinderte Situation geschaffen, das
Zentrum braucht von der peripheren Verinderung keinerlei Notiz zu
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nehmen, weiterhin gehen die AI in der gleichen Form wie bis dahin ab,
und dennoch ist und bleibt die periphere Funktion nach der Plastik,
wie zuvor, durchaus koordinationsgemiB. Wo sich nichts Wesentliches
gedndert hat, ist natiirlich kein Umlernen nétig. Das ist ja schlieBlich
der analoge Fall wie in meinen Experimenten.

Da der Chirurg einerseits durch die Ableitung des gesunden Nerven
dessen eigenes ehemaliges Endgebiet denervieren muBte, da man ander-
seits aber fest an die funkiionelle Spezifitit der einzelnen Nerven glaubte
und dem gleichen Nerven nicht zweierlei verschiedene Aufgaben gleich-
zeitig zuzutrauen wagte, entstand ein arges Dilemma. Dieses wurde noch
gesteigert, als STOFFEL nicht nur eine allgemeine Spezifitit der einzelnen
Nerven, sondern gar eine funktionelle Spezifitit schon der kleinsten
Biindelchen innerhalb eines Nerven verkiindete. Wieso er dazu kam?
Er interpretierte einfach die morphologische Topographie des Nerven-
querschnittes physiologisch: als typische Anordnung funktionell vollig
voneinander differenter Elemente, und forderte dementsprechend, daB3
bei der Nervenplastik genauestens auf die Topographie des Nerven-
querschnittes Riicksicht genommen werde, damit nur ja jedes Biindelchen
zu ,,seinem‘’ Muskel hinkdime. Da man aber bei der Nervenplastik doch
gewohnlich gerade zwei fremde Querschnitte zur Vereinigung zu bringen
hat, solchen Operationen jedoch STorFrFEL auf Grund seiner (keineswegs
in den Tatsachen begriindeten) Annahme von vornherein eine ungiinstige
Prognose gestellt hatte, trat die Nervenplastik mehr und mehr wieder
in den Hintergrund.

Nun ist aber die Annahme einer funktionellen Spezifitit nicht nur
fiir die einzelnen Nervenanteile, sondern selbst fiir die ganzen Nerven,
wie wir gesehen haben, véllig unzutreffend, so daB man mit der Nerven-
plastik, was ihre funktionelle Seite anlangt, noch weit giinstiger gestellt
ist, als man, selbst ohne STOFFEL, frither angenommen hitte. Die Nerven-
plastik innerhalb des gleichen Funktionsabschnittes st68t ja der Reso-
nanztheorie nach iiberhaupt auf kein funktionelles Problem, sondern ist
eine bloBe Frage der besseren oder schlechteren Nervenregeneration.
Wenn es gelingt, einen Muskel nur auf srgendetne Art griindlich mit
Nervenfasern aus dem zugehorigen Riickenmarksbereich zu versorgen,
so ist damit auch schon der funktionelle Erfog der Plastik gewihrleistet.

Da es funktioneil spezifizierte Nerven, also auch ,,antagonistische
in funktionellem Sinn, im somatischen System nicht gibt, kann man
rubig zwei antagonistische Muskeln, unbeschadet ihrer Fihigkeit zu
vollig koordinierter Funktion, beide von dem gleichen Nerven neuroti-
sieren lassen. Gliicklicherweise ist die periphere Faservermehrung bei
der Nervenregeneration so ausgiebig, daB ein Nerv bei regenerativer
Neurotisation ganz gut eine doppelt oder mehrfach so groBe Pheriperie
zur Versorgung iibernehmen kann, als er normalerweise versorgt; es
ist also gar nicht nétig, um das Endgebiet eines geschidigten Nerven
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zu neurotisieren, dafiir ein anderes Endgebiet dauernd zu denervieren
oder auch nur zu schwichen. Man wird vielmehr so vorgehen, daf man
den kranken und den zur Ubernahme des fremden Gebietes bestimmten
gesunden Nerven in gleicher Héhe durchschneidet und den proximalen
Stumpf des gesunden Nerven zur Hilfte mit seinem eigenen distalen
Stumpf, zur Hailfte mit dem distalen Stumpf des kranken Nerven
verbindet. Regenerative Faservermehrung wird dann schon die Auf-
fullung der Stiimpfe zum vollen Inhalt besorgen. SchlieBlich ist
dann wieder die gamze Peripherie innerviert, nur hingen zwei peri-
phere Bereiche, die vordem jeder seinen eigenen Nerven als Verbin-
dung zum Zentrum besessen haben, nunmehr an einem gemein-
samen Nerv, was eben der Resonanztheorie nach keinerlei Beeintrich-
tigung der Bewegungskoordination nach sich zieht.

In der Tat sind nun entsprechende Experimente — und zwar mit
bewuBt physiologischer Fragestellung — bereits ausgefiihrt worden, und
in der Tat haben sie zu den eben geforderten Ergebnissen gefiihrt. Die
betreffenden Versuche stammen von KENNEDY, haben aber offenbar
nicht die zureichende Auswertung von seiten der Physiologen gefunden.
KENNEDY hat am Hund operiert und ist ganz radikal vorgegangen: Er
durchschnitt simtliche Hauptnerven (Nervus musculo-cutaneus, ulnaris,
medianus, musculo-spiralis) der vorderen Extremitdt oberhalb vom
Ellenbogen und vereinigte dann die Schnittenden der wvier peripheren
Stiimpfe mit dem einen proximalen Stumpf des Nervus musculo-spiralis
derart, daB dieser eine Nervenstamm die gesamte denervierte Peripherie
aller vier durchtrennten Nerven zur Neurotisation iibernehmen muBte.
Die proximalen Stiimpfe der drei restlichen Nerven wurden abgeleitet
und blieben, wie die spdtere Kontrolle ergab, dauernd ohne Verbindung
mit ihren alten Endgebieten. Nach Ablauf der Regenerationsvorginge,
nach wenigen Monaten, war aber die Bewegungsfunktion der paralysierten
GliedmafBe vollig wieder hergestellt, und zwar ganz normal koordiniert,
obwohl doch nunmehr antagonistische Muskelgruppen, die frither ge-
trennte Innervation bezogen hatten, an dem gleichen Nerven hingen.
In einer anderen Versuchsserie waren die vier distalen Nervenstiimpfe
mit den drei zentralen Enden der zur Flexorengruppe gehérigen Nerven
(N. musculo-cutaneus, medianus, ulnaris) vereinigt und der N. musculo-
spiralis abgeleitet worden; das Ergebnis war dabei das gleiche wie in
der ersten Versuchsreihe: Riickkehr normal koordinierter Bewegungs-
funktion.

Diese Ergebnisse sind auf Grund der Resonanztheorie ganz selbst-
verstindlich und notwendig. Dennoch hitte aus ihnen allein eine Re-
sonanztheorie, wenn schon vielleicht nahegelegt, so doch nicht zwingend
erwiesen werden konnen, aus folgendem Grunde: Durch die direkte ope-
rative Vereinigung der durchschnittenen Nervenenden ist den aus dem
zentralen Stumpf regenerierenden Nervenfasern, ohne daB sie durch ein
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weites nichtnervoses Gebiet, wie in unseren Experimenten, fithrungslos
zu wandern brauchten, gleich vom Beginn ihres Auswachsens angefangen,
in den angeschlossenen peripheren Stiimpfen schon eine feste Leitbahn
vorgezeichnet und mechanisch aufgezwungen, so daB es zu jenem un-
geordneten Ausschwirmen, das gerade fiir unseren Fall charakteristisch
war, hier gar nicht kommen konnte; mégen auch kleine Abweichungen
vorgekommen sein — im groBen und ganzen miissen doch, der Besonder-
heit der Sachlage entsprechend, benachbarte Fasern des proximalen
Stumpfes auch bei ihrem weiteren Verlaufe in der neuen peripheren
Bahn beisammen gelegen sein. Jene bedeutsame Eigenheit unseres Ex-
perimentes aber: daB die Aste der einzelnen Fasern in verschiedene End-
gebiete zu liegen kommen, begegnet uns hier nicht.

Indessen sind dennoch diese Versuche gerade im Sinne unserer Theorie
wertvolle Dienste zuleisten berufen. Es sind nimlich darin Erscheinungen
beobachtet und gepriift worden, die, wihrend KENNEDY selbst sich nicht
weiter auf ihre theoretische Ausdeutung einlie, nunmehr unter dem
Gesichtspunkte der Resonanztheorie von selbst eine zwanglose Aufklirung
finden:

Der Resonanztheorie nach muB, wie nunmehr genugsam hervor-
gehoben wurde, fiir das neu innervierte Effektorensystem die Bewegungs-
koordination nicht erst irgendwie, den neuen Verbindungen Rechnung
tragend, neu ,,gelernt’* werden. Und ganz in diesem Sinne spricht es,
wenn KENNEDY hervorhebt, daB bei seinen Versuchen von einem solchen
,,LernprozeB‘‘ zumindest nichts zu merken war; was die wiederkehrende
Funktion wieder geordnet sein 1iBt, jene “‘adaptation in the central ner-
vous system”, an welche sich die herrschende Anschauung klammern
mubBte, “is not due to a simple re-education process, as there is no evi-
dence of this during recovery”.

Ganz instruktiv wiren freilich auch die Versuche von KENNEDY erst
gewesen, wenn er nicht eine geordnete Verbindung der Nerven unter-
einander hergestellt hitte, sondern entweder die Vereinigung dem Zufall
iiberlassen hidtte, wie es in unseren Versuchen geschehen war, oder, um
eine griindliche Neurotisation zu gewihrleisten, zwar eine Vereinigung
der Nervenenden ausgefiihrt, jedoch durch Aufpinseln und Verwirren
der Fasern bei der Vereinigung das Spiel des Zufalles imitiert hitte.
Derartige Versuche habe ich nun gemeinsam mit dem Wiener Ortho-
piden Spitzy am Affen ausgefiihrt; doch will ich ausfiihrlich iber die
Erfolge an anderer Stelle berichten.

Kurz gesagt, hatten diese Experimente in folgendem bestanden: Einem
Macacus rhesus war von der Kniekehle aus der Nervus trbialis und der Nervus
peroneus freigelegt und durchschnitten und daraufhin zunichst der zentrale
Stumpf des N. peroneus in den M. biceps weggeniht worden. Es waren da-
nach noch drei Nervenschnittstellen iibrig: das distale Ende des zeniralen
‘Tibialisstumpfes und die proximalen Enden des peripheren Tibialis- und
Peroneusstumpfes. Diese drei Enden wurden nun mit dem Skalpell zu Pin-
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seln aufgefasert und dann wurde in einem wirren Knéuel der zentrale Tibialis-
stumpf mit den beiden peripheren Stimpfen vereinigt. Der Fall lag also dhn-
lich wie bei KENNEDY, nur war eben unter den beteiligten Nervenfasern
eine zwangsweise Verwirrumg angerichtet worden. — Das operierte Tier
wurde nach der Operation iiber 3 Jahre in Beobachtung gehalten und dann
konserviert. Wahrend im ersten Jahr das Autopodium véllig gelahmt ge-
bieben und auch die Funktion des Unterschenkels einigermaBen beeintrich-
tigt war, stellte sich im weiteren Verlaufe dann allmihlich doch noch vollig
normale Funktion wieder her, derart, daB schlieflich ein Unterschied im
Verhalten zwischen operiertem Bein und normalem Bein der Gegenseite
selbst von den Orthopaden kaum mehr festgestellt werden konnte: Dorsal-
flexion und Plantarflexion waren vollig gleichwertig, was besonders beim
Sprung des Tieres (auch Filmaufnahme!) gut gesehen werden konnte, und
auch die Zehenbeugung war ganz normal; einzig die Streckung der Zehen
blieb am operierten Bein unvollkommen, was aber, wie man gleich héren
wird, auf einen Mangel an Neurotisation zuriickgeht. Vor der Konservierung
des Tieres wurde in Narkose der Erfolg kiinstlicher (elektrischer und mecha-
nischer) Reizung an den operierten Nervenstimmen untersucht, um iiber
die Art der endlichen Verkniipfung zwischen Zentrum und Muskulatur im
reinen zu sein; da ergab sich folgendes: Auf Reizung des N. éschiadicus vor
seiner Gabelung spricht die Tibialis- und die Peroneusmuskulatur gleich-
zeitig an. Auf Reizung des N. peroneus distal von der ehemaligen Schnitt-
fliche spricht die Peroneusmuskulatur an, besonders die Mm. peronei und
der M. tibialis anticus, am wenigsten der M. extensor digitorum (dessen
Nervenversorgung also in der Tat mangelhaft war und seine schwache Funk-
tion erklirt). .o

Auf Reizung des peripherven Teiles des N. tibialis spricht die Tibialis-
muskulatur an [Mm. gastrocnemius, flexor digitorum, opponens]. Auf Rei-
zung des zentralen, in die Bicepsmuskulatur abgeleiteten Peroneusstumpies,
dessen Neurom deutlich zu fiihlen war, sprach #niemals, auch nicht bei stark-
ster elektrischer Reizung, die Peromeusmuskulatur an. Aus diesen Er-
hebungen sieht man, daB in der Tat dauernd die antagonistischen Muskel-
gruppen der Peroneus- und Tibialismuskulatur von dem nach der Operation
beiden gemeinsamen N .tibialis ihre Erregung beziehen, da8 sie aber trotzdem,
und obwohl die Nervenverkniipfung absichtlich in der denkbar wirrsten
Weise hergestellt war, vollig koordiniert und unabhdngig voneinander funk-
tionierten. )

Wihrend fiir den Extremaitdtenbereich die Frage der Substituierbar-
keit eines Nerven durch einen anderen des gleichen Gebietes klar liegt,
da wir doch wissen, daB die Extremititensegmente einen einheitlichen
Funktionsbereich darstellen, ist die Sache im Bereich der Kopfnerven,
wo auch hiufig Nervenplastik ausgefiihrt wird (etwa zwischen N. hypo-
glossus und N. facialis) keineswegs ganz durchsichtig. Hier miissen wir
erst aus den Tatsachen lernen, wie weit einheitliche Funktionsgebiete

existieren bzw. sich erstrecken konnen.

Wesentlich anders als bei der Nervenplastik liegen die Verhiltnisse
bei der Muskelplastik: Wiahrend dort die Funktion von Anfang an richtig
war und blieb, ist hier in der Tat ein Umlernen erforderlich. '

Wird ein Muskel an Stelle eines anderen transplantiert, oder all-
gemein: wird ihm durch eine-andere Art der Anheftung am Skelett eine
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andere Aufgabe am Bewegungsapparat zugewiesen, etwa an Stelle des
geldhmten M. tibialis anticus der M. extensor hallucis longus verwendet,
so muB3 das ZNS sich erst allmihlich darauf einstellen, diesem Muskel
entsprechend seiner geinderten Verwertung bei den verschiedenen Re-
flexen Erregung in anderem MaBe zukommen zu lassen als friiher.
Ziehen wir vielleicht zur Illustration wieder einmal den von uns im ersten
Teil als Repriasentanten gewidhlten Aktionsimpuls: Aa Ee Nu Qg Ss
heran: Kommt dieser Impuls zur Peripherie, so wird er von den Muskeln
A4, E, N, Q und S stereotyp ausgefiihrt, gleichviel in welcher anatomi-
schen Stellung sie sich nun auch befinden mégen; und wenn nun irgend-
einer von diesen Muskeln, sagen wir E, kiinstlich disloziert ist, kontra-
hiert er sich natiirlich genau so wie friiher, solange tiberhaupt eine Er-
regungskomponente von der Spezifitit ¢ zu ihm gelangt. Da er aber
in seiner verdnderten Lage den vom Zentrum beabsichtigten Bewegungs-
erfolg vielleicht stéren wird, mul das Zentrum es sich irgendwie ein-
richten, daB fortan dem betreffenden AI die Komponente ¢ eben nicht
mehr beigegeben wird. Ist anderseits an Stelle von E ein Muskel B
transplantiert, so mufl, wenn anders der gleiche Gesamtbewegungserfolg
wie vordem erzielt werden soll, vom Zentrum ein AI von der Form
Aa Bb Nn Qq Ss abgelassen werden; iiberhaupt muff dann in jedem Al
an Stelle der Komponente ¢ die Komponente § treten. Fiir die ganze
Uberlegung ist es gleichgiiltig, ob man den Muskel bei der Transplan-
tation in Zusammenhang mit seinem Nerven liBt oder nicht.

Bei der Muskelplastik ist also im Gegensatz zur Nervemplastik die
Bewegungsfunktion auch nach beendeter Neurotisation anfinglich er-
heblich gestért und erst ein intrazentrales Umlernen, eine Anderung in
der willkiirlichen Kombination der Erregungskomponenten, kann Wan-
del schaffen. Es ist iibrigens noch sehr die Frage, ob diese Umstellung
schon die primiren Reflexschemata im Riickenmark ergreift, oder ob
sie nicht vielleicht erst und nur einem modifizierenden Eingreifen der
iibergeordneten ,,Willkiir‘tatigkeit hoherer (Hirn-)Zentren zuzuschrei-
ben ist.

Eine weitere Frage, an deren Beantwortung die Chirurgie interessiert
ist, ist die, ob Teile eines Muskels zu verschiedemer und unabhingiger
Arbeitsleistung verwendet werden kénnen. Eine strikte Antwort darauf
gibt zwar die Resonanztheorie nicht, da sie auch bestehen bleibt, wenn,
was allerdings ganz unwahrscheinlich ist, jede einzelne Muskelfaser ihre
eigene Erregungsspezifitit besitzen sollte. Nun haben wir aber im Laufe
unserer Ausfithrungen doch Wahrscheinlichkeitsbeweise genannt, die da-
fiir sprechen, daB nicht die einzelnen Muskelfasern, sondern der Muskel
als ganzer die funktionelle Einheit ist. In solchem Sinne zu deuten sind
doch jedenfalls die oben erwihnten anatomischen Befunde von SCHIEF-
FERDECKER und di¢ physiologischen von WACHHOLDER und ALTEN-
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BURGER, allerdings mit der Einschrinkung, daB schon die einzelnen K&pfe
eines Muskels zu voneinander unabhingiger Funktion befihigt sind.
Weiter geht die Moglichkeit einer Teilfunktion aber scheinbar nicht mehr.
Wenn man also von einem etnhestlichenn Muskel ein Biindel abspaltet
und es in einer verdnderten anatomischen Beziehung fixiert, so wird
doch wahrscheinlich nie eine gesonderte Funktion der beiden Spalt-
hilften moglich; trotz der riumlichen Trennung werden beide immer
gemeinsam sich kontrahieren. Wird dennoch unabhingige Teilfunktion
vermerkt, so ist das héchstens ein Anzeichen dafiir, daB der Muskel eben
nicht einheitlich gewesen war, aber kein Argument gegen die Resonanz-
theorie.

Im iibrigen lasse ich es hier mit dieser ganz kursorischen Behandlung
des Chirurgischen bewenden, denn die ausfiihrliche Besprechung aller
der Beziehungen zwischen Resonanztheorie und Chirurgie bleiben fiir
eine gesonderte Mitteilung aufgespart. Es ist ja klar, daB schon unter
dem bisher von der Chirurgie verarbeiteten Material eine ganze Menge
von wertvollen Belegen fiir die Resonanztheorie darunter sein muf}; es
handelt sich nur darum, sie herauszufinden, und das ist keine eben leichte
Aufgabe. Denn leider, wenn auch begreiflicherweise, sind die Beob-
achtungen der orthopiadischen Chirurgen unter so anderem Gesichts-
punkt angestellt, daBl, mégen auch —in unserem, nicht in der Untersucher
Sinne gesprochen — noch so giinstige und klare Fille ihnen unter die
Hinde gekommen sein, sie dennoch achtlos an deren Eigentiimlichkeiten
voriibergehen muBten. SchlieSlich war es dem Chirurgen ja darum zu
tun, daf nach der Operation normale Funktion wiederkehrte, und nicht,
wite das vor sich ging. Das ,,Wie" konnte kurzerhand dem ,,Umlernen‘*
zugeschoben werden, und da ist es nun freilich nicht verwunderlich, da
einem entgehen muBte, wie grundverschieden diesbeziiglich Nervenplastik
und Muskelplastik sich verhielten. Aber genauer will ich, wie gesagt,
an diesem Orte nicht auf die Verhiltnisse eingehen.

VII. Psychologisches.

Die Psychologie, soweit sie naturwissenschaftlich orientiert ist und ihr
Objekt, die Psyche, mit Nervenvorgingen irgendwie verkoppelt denkt oder
auch auf sie gegriindet oder aber mit ihnen identisch, oder wie man es
nun auffassen will, — jedenfalls aber die beiden Erscheinungskreise ein-
ander so streng zugeordnet annimmt wie Bild und Spiegelbild, hat natiir-
fich hochlichstes Interesse an einem Einblick in das Spiel der nervisen
Mechanismen. Auch dariiber wird besser an anderem Ort gesprochen
werden sollen; hier nur kurz folgendes:

In der objektiven Psychologie, sowohl der Tiere als auch des Men-
schen, duBert sich immer stirker und ausgesprochener eine Tendenz:
Los von den fritheren allzu starren Schubfach-, Zentren-, Assoziations-
maschinentheorien! (Vgl. GoLDSTEIN, DEXLER.) Ein kriftiger Gegenpol,
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welcher diese antimorphologischen und antigeometrischen Tendenzen
anzieht und um sich sammelt, ist die mehr und mehr erstarkende ,, Ge-
stalttheorie’’. In ihr ist heute schon bewuBt das geometrische Prinzip
durch das dynamische ersetzt [vgl. W. KOHLER (2)]. Hier in der Gestalt-
theorie ist also fiir die Theorie des phinomenalen Korrelates der Nerven-
vorginge schon im voraus die Wandlung vollzogen, welche sich fiir die
Auffassung vom Nervenproze selbst nunmehr in Form der Resonanz-
theorie einleitet. So kann also die Resonanztheorie ein Stiick Erfiillung
sein fiir jene gestalttheoretischen Bestrebungen, welche nach einem ge-
eigneten Korrelat in den Nervenprozessen suchen (WERTHEIMER). Es
ist in der Tat von dieser Seite, fiir das sensible Gebiet zunichst, eine
dynamische Theorie der nervésen Erregungsverteilung ganz kategorisch
gefordert worden; und gerade, wenn auch nur einen Schritt in dieser
Richtung, so doch den entscheidenden, eben den Ubergang von der geo-
metrischen zur dynamischen Grundauffassung, vollzieht die Resonanz-
theorie. DaB denn auch zwischen ihren Folgerungen und den Forde-
rungen, die an das nervose Korrelat der psychischen Vorginge gestellt
werden muBten, offensichtliche Parallelen bestehen, kann da nicht mehr
wundernehmen.

Man vergleiche in diesem Sinne, um nur ein Beispiel zu bringen,
etwa die Ausfilhrungen von W. KSHLER auf S. 180 seiner Schrift {iber
die ,,physischen Gestalten‘‘ (). — Natiirlich die besonderen Annahmen,
welche die Resonanztheorie gerade zur ,,Resonanz‘‘theorie machen, kom-
men dabei nicht sehr wesentlich in Betracht, wie sie selbst ja auch ohne
,,Gestalttheorie bestehen kénnten; sie haben wohl den Wert, ein Bei-
spiel zu sein dafiir, wie man sich auch ohne Erregungsbahngeometrie
durchaus geordnete Funktion vorzustellen vermag, aber dal gerade diese
Besonderheiten einen wesentlichen Beriihrungspunkt mit der Psycho-
logie darstellten, kann man wohl nicht behaupten; zum unmittelbaren
Beriihrungspunkt wird vielmehr die allgemeine Folgerung aus der Re-
sonanztheorie: die strikte Absage an die ibertriebene Erregungsgeometrie
als Ordnungsprinzip und der Nachweis des Bestehens dynamischer Prin-
zipien in seiner Allgemeinheit.

Ob die Beziehungen zwischen Resonanztheorie und Gestalttheorie
werden enger werden, wenn einmal das Verhiltnis der Resonanztheorie
zu den Vorgéngen im sensiblen Teil des Nervensystems klargestellt sein
sollte, 14Bt sich freilich heute nicht voraussagen; vorderhand haben
wir uns ja geflissentlich einer solchen Erérterung enthalten.

VIII. SchluBwort zum II. Teil.

Der hiermit abschlieBende II. Teil der Arbeit, seinem Inhalt nach
eine Nebeneinanderstellung von Alternativen, eine Summe von Einzel-
diskussionen, bloB3 Ausblicke, nicht Lésungen bietend, vertrigt in dieser
seiner Art keine Zusammenfassung. Zweck der Ausfiihrungen war, ein-

Ergebnisse der Biologie III. Joa
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mal die Phantasie in Bahnen der Wirklichkeit zu dimmen und Aus-
gangspunkte fiir weitere Bearbeitung der einzelnen Teilfragen festzu-
legen; zum anderen, einen Begriff davon zu geben, wie tiefgreifend
verflochten die Resonanztheorie nicht nur mit der unmittelbaren Nerven-
physiologie, sondern mit allgemein biologischen, entwicklungsphysio-
logischen, psychologischen und chirurgischen Fragen ist. Mége der Viel-
seitigkeit dieser Beziehungen eine gleichermaBen vielseitige Mitarbeit
am weiteren Fortbau entsprechen!

Die Unentschiedenheit — weil derzeit Unentscheidbarkeit — in den
angeschnittenen Teilfragen 148t kiinftiger Forschung in weitestem MaBe
freie Hand. Und gerade darum, und weil sich nicht voraussehen 14Bt,
wie diese oder jene Entscheidung einst fallen mag, wiederhole ich, was
schon zu Eingang dieses Teiles betont wurde: Von der Annahme oder
Ablehnung eines der in den vorangegangenen Abschnitten des II. Teiles
erorterten Punkte, irgendeiner oder auch aller darin vorgeschlagener Aus-
deutungen, bleiben die Grundlagen der Resonanztheorie, die im I. Teil
umrissen wurden, unberiihrt. Und es werden vielleicht dereinst ganz
andere als die im vorigen zur Auswahl vorgelegten Hypothesen, solche
auch vielleicht, an die hier noch gar nicht einmal gedacht ist, geschaffen
werden und zur Geltung kommen; doch auch sie werden alle gezwungen
sein, sich in jenem allgemeinen Rahmen einer Theorie der spezifischen
Abstimmung zwischen zentralem Koordinations- und peripherem Effek-
torensystem zu halten.
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