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Einiges iiber das Verhalten der Primitivfibrillen im
tralnervensystem von Carcinus Maenas.
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unsre Kenntniss vom Aufbau der nervisen Substanz in ein neues
Stadium getreten, denn es ist nicht gut denkbar, dass diese

Untersuchung, wie die fritheren Publicationen Apathy’s
die in den nervosen Organen enthaltenen Primitivfibrillen,
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gangen wird, nachdem die der Arbeit zu Grunde liegenden
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Fachleuten, so auch mir, vom Autor demonstrirt worden sind.
Was von manchen geahnt, und von vielen bestritten, wird uns
hier auf einmal mit ungeahnter Deutlichkeit vor Augen gefiihrt.
Der Axencylinder und alle tibrigen Theile des ,Neurons“ haben
aufgehort fiir uns eine anatomische Einheit zu sein, sie um-
schliessen eine variable Anzahl feiner und feinster, durchaus indi-
vidualisirter Fibrillen, welche sich mit der grissten Klarheit dar-
stellen lassen. Ueber einige Einzelheiten im Verhalten der Neu-
rofibrillen, wie es von Apathy dargestellt wird, wird sich
streiten lassen, ihre Existenz steht aber ausser allem Zweifel;
sie kann nur von Leuten geleugnet werden, welche sich nicht
iiberzeugen lassen wollen. Wenn sie sich nicht mit vielen der
gebriuchlichen Methoden darstellen lassen, so liegt das an ihrem
chemischen Character. Ich meine, wir sollten iiber die Zeit
hinaus sein, wo man mit den einfachsten Hilfsmitteln alles er-
reichen will, und alles lengnet, was sich durch sie nicht er-
reichen lasst.

Die Zahl der Methoden, durch die sich die Darstellung der
Primitivfibrillen erreichen liisst, ist immerhin betrdehtlich. Diese
Methoden sind so verschiedenartig, die wit ihnen dargestellten
Fibrillen sind auf so weite Strecken zu verfolgen, mit einer
solchen Klarheit und Schirfe zu sehen, dass der Gedanke, es
seien Kunstprodukte licherlich erscheinen muss. Dass die Primi-
tivfibrillen keine zu Lingsreihen angeordneten Kérner sind, wie
behauptet worden ist, geht aus der direkten Betrachtung der
Priparate und aus dem physikalischen Verhalten (besonders bei Hiru-
dineen) im gestreckten und ungestreckten Nerven (Apa thy) hervor.

Ich will hier wenigstens diejenigen Resultate Apathy’s (1)
kurz wiedergeben, welche fiir die folgenden eigenen Untersuchungen
von Wichtigkeit sind: Jede Nervenfaser und jeder Ast einer
Nervenfaser enthilt mindestens eine Primitivfibrille. Diese Fi-
brillen zeigen einen durchaus scharfen Contour und verlaufen in
den nervosen Bahnen ununterbrochen als durchaus individualisirte
Fasern bis zum peripheren Ende. (Alles dies und auch das
Folgende bezieht sich hauptsichlich auf Hirndineer und Lum-
bricus.) Die Primitivfibrille oder die Primitivfibrillen einer Ner-
venfaser sind eingebettet in eine sich nicht oder nur schwach
tirbende homogene Substanz, die Perifibrillirsubstanz, welche von
einem mehr oder weniger fasrigen, farbbaren Mantel umschlossen



384 Albrecht Bethe:

wird. Diesen Mantel nennt Apathy die ,Gliascheide“. (Ueber
die Einzelheiten der Hillen vergleiche das Original.)

Im gestreckten Nerv wie im contrahirten zeigt die ,Glia-
scheide“ einen graden Verlauf, wihrend die enthaltenen Fibrillen
nur in ersterem Fall gerade sind und bei contrahirten Nerven
eine mehr oder weniger starke Schlingelung zeigen. (Apéathy
schliesst hieran eine Erorterung, ob die Perifibrilléirsubstanz fliissig
oder fest sei — Seite 556 und folgende —, bei der er zu keinem
bindenden Resultat kommt. Ich komme spiter darauf zuriick.)

Die Primitivfibrillen der motorischen und sensiblen (recep-
torischen) Nervenfasern sind von einander zu unterscheiden. Die
motorischen Fasern enthalten immer nur eine sehr starke Fi-
brille, welche sich im Muskel verzweigt und im Centralnerven-
system direkt in eine Ganglienzelle zu verfolgen ist. Die recep-
torischen Fasern (sensorische Schliuche und sensorische Biindel)
enthalten immer viele sehr viel diinnere Fibrillen, welche von
den subepithelialen Sinneszellen herkommend sich zu diesen Biin-
deln sammeln. Im Centralpervensystem treten die Fibrillen der
sensorischen Biindel und Sechliuche in die Centralfasermasse und
verzweigen sich hier; sie losen sich in die Elementarfibrillen auf,
aus denen nach Apathy die einzelnen Primitivfibrillen zusammen-
gesetzt sind. Diese Elementarfibrillen gehen in der centralen
Fasermasse der Ganglien (Punktsubstanz von Leydig, Neuro-
pil von His) in ein Gitterwerk tiber, so dass eine direkte Con-
tinuitdt der Fibrillen besteht. Dieses Gitterwerk nennt Apathy
das ,diffuse Elementargitter®.

Aus dem ,FElementargitter* sammeln sich' wieder stirkere
Fibrillen, welche durch den Stielfortsatz der Ganglienzellen in
den Zellleib eintreten. Hier bilden sie ausnabhmslos unter Auf-
Iosung in feinere Fibrillen ein Gitterwerk, welches den Kern
umgiebt, zu demselben aber sonst in keine Beziehung tritt. Es
giebt nun Ganglienzellen, in denen das Fibrillengitter sich
pur in einer Zone der Zelle ausdehnt, nimlich dicht an der
Peripherie. Bei diesen enthiilt der Stielfortsatz nur diinnere
Fibrillen; sie werden deshalb fiir sensorisch gehalten. Bei an-
deren Zellen bilden die aus dem Elementargitter stammenden
Fibrillen ebenfalls ein Gitter an der Peripherie der Zelle, aber
von diesem Gitter aus gehen Fasern radiir nach innen und
gehen in ein zweites Gitter (Innengitter) tiber, das aus stérkeren
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Fibrillen besteht, die sich dann alle zu einer starken Primitiv-
fibrille vereinigen. Diese verldsst in der Mitte der diinnen Fasern
verlaufend durch den Stielfortsatz die Zelle und ist entweder in
ein Connectiv oder in eine motorische Nervenfaser zu verfolgen.
(Taf. XVII, Fig. 2). Apathy betrachtet daher diese Zellen
fiir motorisch und nimmt an, dass die diinnen Fibrillen, welche
das Aussennetz bilden und aus dem ,diffusen Elementargitter”
stammen, cellulipetal, die starke Fibrille, welche sich aus dem
Innennetz sammelt, cellulifugal ist.

Von den Methoden, welche Apathy zur Darstellung der
Primitrivfibrillen angiebt, habe ich an Carcinus Maenas nur die
Goldchloridmethode probirt, welche mir Herr Professor Apathy
bereits vor der Publication giitigst mittheilte. IL.eider habe ich
mit derselben gar keine Resultate erzielt. Seine Mittheilungen
brachten mich aber auf eine neue Methode, mit der ich im
Stande war, wenigstens einiges tiber die Primitivfibrillen bei
Carcinus herauszubringen. Mit der Ausarbeitung dieser Methode
bin ich noch beschiftigt und hoffe sie noch zu einer grisseren
Vollkommenheit zu bringen, als sie jetzt besitzt. Daher will ich
hier nur kurz iber ihre Natur berichten, indem ich mir vorbe-
halte, sie in der nichsten Zeit ausfithrlicher mitzutheilen : womit das
Gewebe fixirt wird, ist ziemlich gleichgiiltig. Die Hauptsache ist,
dass mogliehst wenig Schrumpfungen und Coagulationen entstehen.

Bei Hirudo erwiesen sich Alkohol, Sublimat, Salpetersiure
und Pikrinssure als giinstige Fixirungsmittel. Bei Carcinus ist
es dagegen sehr schwer, eine Fixirung des Centralnervensystems
zu finden, welche gute Resultate liefert. Sublimat und Alkohol
geben schlechte Resultate, Chromsiure und Miiller'sche Flissig
keit sind noch unbrauchbarer. Am besten fixirt noech 5°/, Sal-
petersiure (24 Stunden), doch giebt es hier bei der Farbung fast
immer stérende Niederschlige. Dieser Uebhelstand zeigt sich
nicht bei Objecten, die mit concentrirter Pikrinsdurelsung (oder
besser O Theile cone. Pikrinsiurelosung, 1 Theil cone. Losung
von prikrinsaurem Ammoniak) fixirt sind; die Fixirung steht
aber an Gleichmissigkeit hinter der mit Salpetersidure zuriick.
Ausgehend von dem Gedanken, dass die firbbare Substanz der
Primitivfibrillen eine Base sei, binde ich dieselbe nach dem
Fixiren an Molybdiinsiure und benutze diese angelagerte Molyb-
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dansidure (welche mit vielen basischen Farbstoffen unlosliche Ver-
bindungen eingeht) zur Bindung eines basischen Farbstoffes, von
denen sich Toluidinblan als der brauchbarste erwies. In der-
artigen Priparaten treten die Primitivfibrillen meist sehr deutlich
dunkelviolett auf blassviolettem oder ungefirbtem Grunde hervor.
Die Kerne farben sich wie bei nicht molybdinirten Priiparaten
dunkelblau. Die chromatischen Substanzen des Ganglienzell-
korpers (Niessl'sche Granulae oder Schollen) firben sich bei
dieser einfachen Firbung meist sehr dunkel und verhindern den
Farbstoff sich an die in den Zellen enthaltenen Fibrillen anzu-
lagern. Bei Hirudo und Wirbelthieren gelingt es, diese Granulae
durch Behandlung mit Ammoniak und Salzsiure zu entfernen.
Bei Carcinus ist mir eine vollstindige Fortschaffung derselben
nie gelungen, aber es konnte doch eine derartige Aufhellung
bewerkstelligt werden, dass auch in den Ganglienzellen einiges
von den Primitivfibrillen sichtbar wurde.

Die Perifibrillirsubstanz bleibt meist ganz ungefiirbt oder
nimmt eine ganz schwach violette Firbung an. Die ,,Glia-
scheiden Apathy’s sind in den besten Priparaten, d. b. in
denjenigen, welche die Primitivfibrillen am deutlichsten zeigen,
nur schwach gefirbt, oft so wenig, dass sie kaum noch erkannt
werden konnen (Tafel XVI, Fig. 10). Im allgemeinen sind sie
aber doch deutlich zu sehen (Fig. 3 u. 13). Manchmal firben
sich die Scheiden einzelner Fasern innerhalb des Neuropils so-
gar sehr dunkel, so dass sie in dickeren Schnitten stérend wirken
(Tafel XVI, ‘Fig. 13a). Ob es nun gerechtfertigt ist, diesen
Mantel der Nervenfasern mit dem Namen ,,Gliascheide* zu be-
legen, scheint mir sehr zweifelhaft. Der Name ,,Glia® ist bei
den Wirbelthieren fiir eine ganz deutlich fibrillire Substanz von
ganz bestimmten Qualititen und Lagebeziehungen eingefiihrt
worden, Bedingungen, welche bei diesen Scheiden doch durch-
aus nicht erfiillt werden. Zwar giebt Apathy an, dass diese
Scheiden eine fibrillire Structur haben und bisweilen habe ich
dies auch an meinen Priparaten sehen koénnen, sie ist aber
jedenfalls sehr wenig deutlich, denn wire sie es, so wiirde er
sie in seinen Zeichnungen mehr zum Ausdruck gebracht haben.
Die Gliafasern der Wirbelthiere sind aber gut individualisirte
Fibrillen von recht bedeutender Stirke. Hauptsichlich diirfte
aber der Unterschied zwischen diesen Scheiden und der Glia
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der Wirbelthiere in den Lageverhiltnissen bestehen, in welche
sie zu den Nervenfasern und den Zellen treten. Ich meine, dass
die ,,Gliascheiden Apathy’s mit der Glia der Wirbelthiere
nachweislich nichts zu thun haben, man sollte deshalb auch
nicht die von Apathy angewandte Bezeichnung annchmen,
welche nur zu Irrthiimern fithren und verwirren kann. .Ich
wiihle daher fir die ,,Gliascheide* Apathy’s ein indifferenteres
Wort und bezeichne sie als , Faserscheide®.

Sehr brauchbar erwies sich in manchen Fillen die vitale
Methylenblaufdrbung Ehrlich’s zur Darstellung von Primitiv-
fibrillen. Zundchst farben sich nach der Aplication des Farb-
stoffes einzelne Fasern mit feineren und feinsten Verzweigungen
und schliesslich die zugehorigen Ganglienzellen in der bekannten
electiven Weise fast ganz gleichmissig blau. Diese gleichmiissig
blaune, von den Hauptstimmen anfangende und allmilich auf die
feineren Zweige iibergehende Firbung wird mit der Zeit immer
dunkler, bis schliesslich ein tiefes Dunkelbau erreicht wird. Wie
bekannt ist, verblasst die Farbung dann aber wieder. In Folge
dessen wird gewohnlich fixirt, wenn moglichst viele Fasern den
dunkelblauen Ton haben. Lisst man das Priparat noch linger
an der Luft liegen und beobachtet es unter dem Mikroskop beim
Abblassen, so bemerkt man sehr hiufig, dass der Farbstoff nicht
in derselben Weise verschwindet, in der er sichtbar geworden
ist, sondern dass in der blasser werdenden Faser eine, mehrere
oder viele tief dunkelblaue Fibrillen sichtbar werden. Dies kann
in manchen Fillen soweit gehen, dass die Grenzen der zuerst
gesehenen Faser ganz verschwinden und nur noch ein Biindel
feiner Fibrillen {iibrig bleibt. Sie sind identisch mit den nach
anderen Methoden darstellbaren Primitivfibrillen. Apathy be-
findet sich also im Iirthom, wenn er angiebt, dass bei der Me-
thylenblaufirbung nur unter Anwendung seiner Ammoniakmethode
die Primitivfibrillen zur Differenzirung kommen. (Derartige nach
dem frischen Object gezeichnete Fasern sind auf Tafel XVI in
Fig. 17T ¢ und b dargestellt) Das ginzliche Abblassen tritt
dann meist sehr schnell ein, so dass es nur selten gelingt, diese
Priparate zu fixiren. Man findet aber hiufig sowohl in Methylen-
blaupriparaten von Carcinus wie Hirudo, welche auf dem Hohe-
punkt der Firbung oder etwas spiter nach meiner Methode
fixirt wurden (auch in solchen, welche mit pikrinsaurem Ammo-
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nium fixirt sind [Dogiel]), die Primitivfibrillen schon differenzirt
(Auch Simon (2) bat bei Hirudo gute Resultate in dieser Hin-
sicht mit meiner Methode erzielt.) Dies ist deswegen von grosser
Wichtigkeit, weil man hier eine Nervenfaser und ihre Veriste-
lungen bei der Durchsichtigkeit der Priparate (besonders bei
Zerthejlung in dicke Schnitte von 25—40 ) auf weite Strecken
gut differenzirt von allen iibrigen mit den darin enthaltenen Primitiv-
fibrillen verfolgen kann, so dass man sicher ist, eben nur eine Nerven-
faser vor sich zu haben (Tafel XVI, Fig. 1, 1a, 4, 5 und 16).

Das was sich primér mit Methylenblau tingirt, ist, wie
man besonders deutlich ans nachgefirbten Schnitten ersehen
kann, die Perifibrillirsubstanz. Derselben Ansicht ist auch
Apathy (1). Zunichst ist es wohl nur eine Tinction der
sussersten Oberfliche, denn man findet besonders hei friih-
zeitig fixirten Préparaten eine diunwandige blaue Rohre mit
ungefirbtem oder ganz hellblauem Inneren. Wenn die Fasern
aber die dunkelblaue Farbe angenommen haben, so sind
sie durch und durch blau (sehr diinne Querschnitte zeigen
keinen hellen Fleck in der Mitte der quergetroffenen Fasern), es
ist also eine wirkliche Tinction der Perifibrillirsubstanz, keine
Inerustation. Ich glaube nun, dass in diesen dunkelblauen
Fasern bereits die Primitivfibrillen gefiirbt sind, dass sie aber
wegen der Dunkelheit der Perifibrillirsubstanz nicht sichtbar
werden, Hierfiir spricht, dass sie sich bei der A pathy’schen
Methode mit Ammoniak differenziren lassen, indem nimlich die
Primitivfibrillen doch mehr gefarbt sind und deswegen durch
das Ammoniak in der Hauptsache das Methylenblaupikrat der
weniger gefirbten Perifibrillirsubstanz gespalten und ausgewaschen
wird. (Anzunehmen, dass erst bei der Differenzirung die Primi-
tivfibrillen den Farbstoff aufnehmen, wire falsch, da sie sich
dann auch am fixirten Objekt mit Methylenblau fdrben lassen
miissten.) Auch bei der natiirlichen Differenzirung der Primitiv-
fibrillen in frischem Gewebe tritt diese deshalb nach meiner
Meinung - ein, weil sie stirker gefdrbt sind und daher beim Ab-
blassen den Farbstoff linger festhalten als die Perifibrilldrsub-
stanz. Nebenbei mag die Primitivfibrille auch noch Farbstoff auf-
nehmen, wihrend die Perifibrillirsabstanz sich schon entfirbt. — Die
Faserscheiden firben sich, soweit ich gesehen, mit Methylenblau nie.

Durch die Beobachtung frischer Methylenblaupriiparate wird
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nun auch eine Frage gelost, welche Apathy noch offen ge-
lassen hat, nimlich die, ob die Perifibrillirsubstanz fliissig ist
oder nicht. Wie hekannt, zeigen Methylenblaupriparate hiufig
perlschnurartige Nervenfasern. Zuerst von Allen (3) und dann
auch von mir wurde angegeben, dass man direkt unter dem
Mikroskop beobachten kann, dass diese Perlschnurformationen erst
im Priparat entstehen, indem urspriinglich cylindrische Fasern
und Faserzweige an einzelnen Stellen diinner werden und die
hier schwindende Substanz zu Perlen zusammenfliesst (Taf. X VI,
Fig. 1Ta und b zwei Fasern vor dem Zusammenfliessen, o, und
b, nach der Bildung von Perlen). Zwischen den -einzelnen
Perlen bleiben diinne fadenartige Verbindungen, welche oft zum
Schluss zerreissen, so dass man nur noch eine Reihe von blauen
Kugeln oder Elipsoiden vor sich hat. (Wie von einzelnen Golgi-
lenten immer noch den perlschnurartigen Nervenfasern und Den-
driten eine physiologische Bedeutung zugeschrieben werden kann,
ist unbegreiflich. Sie zeigen damit nur, dass sie die Methylen-
blaulitteratur ignoriren.) Allen sah dies Zusammenfliessen zu
Perlen sogar an ungefirbten Fasern, so dass man nicht behaupten
kann, das Methylenblau bringe diese Formationen hervor, sondern
annehmen muss, dass es eine einfache Absterbeerscheinung ist.
Ick habe nun wiederholentlich den Vorgang der Perlen-
schnurbildung in frischen Methylenblaupriparaten beobachtet, in
denen die Abblassung bereits begonnen hatte und die Primitiv-
fibrillen deutlich waren. In Fig. 17 auf Tafel XVI hahe ich
den Vorgang nach zwei Handskizzen dargestellt. Die eine Faser
Fig. 17 a zeigte, als sie zur Beobachtung kam, bereits schwache
Anschwellungen und in der hellgefirbten Perifibrillarsubstanz
eine starke dunkelblaue Primitivfibrille. Bei der weiteren Beob-
achtung floss die Perifibrillirsubstanz an der Primitivfibrille als
Achse entlang immer mehr zu den schon anfangs verdickten
Stellen hin, bis schliesslich nur mehrere Klumpen von Perifibril-
ldrsubstanz noch vorbanden waren, welche darch die Primitiv-
fibrille zusammengehalten wurden (Fig. 17 a;). Die Primitiv-
fibrille war deutlich durch die Perlen hindurch zu verfolgen.
Die andre Nervenfaser zeigte am Anfang eine cylindrische Form
und eine scharfe Lingsstreifung, hervorgerufen durch eine grosse
Anzahl darin enthaltener Primitivfibrillen. Auch hier floss die
Perifibrilliirsubstanz zu einzelnen Klumpen zusammen, indem die
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enthaltenen Primitivfibrillen sich an den diinner werdenden Stellen
immer dichter aneinander legten, sodass sie schliesslich nur
noch einen dunkelblauen, die Klumpen verbindenden Strang bil-
deten, wihrend sie an den Zusammenflussstellen sich weiter von
einander entfernten (Tafel XVI, Fig. 17b,). Hieraus geht mit
Sicherheit hervor, dass die Perifibrilliirsubstanz fliissig ist — viel-
leicht von olartiger Beschaffenheit, wie Apathy meint, d. h. von
solcher Beschaffenheit, dass sie sich mit der Lymphflissigkeit
nicht mischt — wihrend die Primitivfibrillen mehr eine feste
Consistenz haben und frei in der Perifibrilliirsubstanz beweg-
lich sind.

Bei meiner Toluidinblaumethode firben sich ebenso wie
bei der Methylenblaumethode die Primitivfibrillen sehr verschieden
intensiv, so dass Fasern von gleicher Stirke das eine mal sehr
dunkel erscheinen, in ciner andern Faser sehr viel heller. Iech
meine mit Apathy, dass es sich hierbei um eine mehr oder
minder starke Anpeinanderlagerung der die Primitivfibrillen zu-
sammensetzenden diinneren Fibrillen, der ,,Elementarfibrillen®, han-
delt, dass nitmlich in den dunkelgefirbten sehr viel mehr Elementar-
fibrillen vereinigt sind als in den helleren von gleicher Dicke.

In den Ganglien selbst zeigen die Primitivfibrillen einer
Nervenfaser fast immer einen parallelen und fast graden (selten
etwas gewellten) Verlauf (Tafel XVI, Fig. 1 u. 1a, Fig. 4, 5
und 16). In den peripheren Nerven und den Counectiven lisst
sich dagegen immer das Verhalten der Primitivfibrillen demon-
striren, welches Ap4athy fir die Nerven und Connective der
Hirudineen u. s. w. feststellte. Ist der Nerv in gespanntem Zu-
stande fixirt, so treten die Faserscheiden gradlinig zu Tage und
die enthaltenen Fibrillen zeigen ebenfalls einen graden oder
schwach welligen Verlauf. Ist der Nerv aber in nicht gespanntem
Zustande fixirt worden, so zeigen die Faserscheiden wie beim
gestreckten Nerv resp. Connectiv grade Contouren, wiihrend die
Primitivfibrillen mehr oder weniger geschlingelt sind (Taf. XVI,
Fig. 6 u. 7).

1) In den Tafeln ist die Wiedergabe der Primitivfibrillen dem
Lithographen nicht ganz gelungen. Die Dickenverhiiltnisse entsprechen
nicht meinen Zeichnungen und die Dunkelheit und scharfe Contourirung
tritt gegen die der Priparate zuriick, besonders in Fig. 1, 6, 10, 13
und 18 auf Tafel XVIL
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Ein durchgreifender Unterschied, wie ihn Apdthy bei
Hirudineen zwischen den Primitivfibrillen der motorischen und
receptorischen (sensiblen) Fasern feststellen konnte, lisst sich
bei Carcinus nicht constatiren. Es kommen sowohl in recep-
torischen Nervenfasern sehr dicke Primitivfibrillen vor, welche
oft nur in der Einzahl vorbanden sind, als auch in unzweifel-
haft motorischen Fasern Biindel sehr feiner Fibrillen.

Das erstere tritt am deutlichsten in den Fasern des Tegu-
mentarius hervor, welcher nach den physiologischen Experi-
menten, die ich anstellte (4. Seite 540), der einzige, rein recep-
torische Nerv von Carcinus ist. Hier findet man auf Quer-
schnitten (Tafel XVI, Fig. 10) — und ebenso auf Lingsschnitten
— Nervenfasern, welche in Bezug auf die Primitivfibrillen ein ganz
verschiedenes Aussehen zeigen. Die grissten Verschiedenheiten
treten in den Fasern hervor, welche auf der Fig. 10 wit @ u. d
(resp. e) bezeichnet sind. In den a-Fasern findet sich innerhalb
der Faserscheide ein Biindel feiner und wenig dunkel tingirter
Fibrillen, welche entweder zu einem Cylinder zusammengelagert
sind (a,) oder eine mehr unregelmissige Figur bilden (a,).
Zwischen den einzelnen Fibrillen sind deutliche Liicken, welche
mit ungefirbter oder blassgefarbter Perifibrillirsubstanz ausge-
fiillt sind. Zwischen Fibrillenbtindel und Faserscheide liegt
meist ein breiter Mantel von Perifibrilliirsubstanz. In den d-Fasern
dagegen findet sich nur eine (in den e-IFasern mehrere) sehr
dunkle, scharf abgesetzte, dicke Primitivfibrille. 7

Die d-Fasern gleichen nun auffallend den motorischen
Fasern von Hirudo (Ap4athy) und die a-Fasern den ,sensorischen
Biindeln® (Apathy). Trotzdem behaupte ich auf Grund meiner
physiologischen Untersuchung und des gleich zu erwihnenden,
anatomischen Befundes, dass beide Faserarten die gleiche Be-
deutung haben, dass sie beide centripetal leiten, dass beides
receptorische Fasern sind.

Erstens kann man schon auf ein und demselben Quersehnitt
Zwischenstufen zwischen dern a-Fasern und den d-Fasern finden.
Zweitens nehmen die d-Fasern an Zahl immer mehr ab je weiter
man die Querschnittsserie in das Gehirn hinein verfolgt, so dass
in der Nahe der Neuropila tegumentarii nur noch diinne Fibrillen
zu finden sind, wihrend nach der Peripherie zu die a-Fasern
immer melr verschwinden, aber, soweit ich feststellen konnte,
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nie ganz aufhoren. (In Schnitten durch die peripheren Nerven,
welche mehr als 1—2mm vom Gehirn entfernt sind, gelang es
mir nur sehr schlecht die Primitivfibrillen zn firben.) Drittens
kann man auf Lingsschnitten constatiren, dass sich die anfangs
diinnen Primitivfibrillen nach der Peripherie zu immer dichter
aneinander legen und schliesslich nur noch eine dicke Fibrille
bilden. Viertens konnte auf Methylenblaupriparaten ein Zu-
sammenhang von Tegumentariusfasern mit Ganglienzellen nieht
festgestellt werden.

Bei den auf dem Querschnitt Taf. XVI, Fig. 10. mit & be-
zeichneten Fasern liegen die Primitivfibrillen schon dichter an-
einander, in der c-Faser haben sie sich so dicht aneinander
gelegt, dass sie nicht mehr voneinander unterschieden werden
konnen, sondern zwei dicke aber noch nicht sehr dunkle Striinge
bilden. Bei der vollkommenen Aneinanderlagerung, wie sie bei
den d-Fasern stattgefunden hat, vereinigt sich die Firbungs-
energie aller Fibrillen auf einen kleinsten Raum und daber er-
scheint hier die allein vorhandene Fibrille so ansserordentlich viel
dunkler. Hiufig vereinigen sich nun die aus der Centralsubstanz
austretenden Primitivfibrillen nicht zu einer stirkeren Fibrille,
sondern zu mehreren (¢). In f findet sich eine Faser, in welcher
die Vereinigung zu stirkeren Fibrillen an zwei Stellen bereits
beendet ist, wihrend an einer anderen Stelle noch ein Biindel
feiner Fibrillen liegt.

Der Opticus ist, wie ich im physiologischen Theil nach-
gewiesen habe (4. S.542) kein rein receptorischer Nerv. Er fiihrt
ausser photoreceptorischen und tangoreceptorischen Elementen
auch motorische. Von den motorischen Elementen miissen wir,
nach allem was wir wissen, annehmen, dass sie mit Ganglien-
zellen im Centralnervensystem zusammenhingen. Es konnten
nun drei Arten von nervisen Elementen festgestellt werden,
welche eine Faser durch den Opticus entsenden und mit cen-
tralen Ganglienzellen in Verbindung stehen. Es sind dies die
Elemente o,, 0, und o, (4. S.474, Taf. XXVII, Fig. 10, und oy,
Taf. XXIX, Fig.1 0,). Von diesen ist o, sicher kein motorisches
Element. Von o, ist es ebenfalls nicht sehr wabrscheinlich, da-
gegen zeigt o, in der Art und Weise seiner Ausbreitung durch-
aus die Eigenschaften motorischer Elemente. (Ich werde dies
spiter noch genauer beleuchten.) Nun ist die Zahl der Elemente
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0, gegeniiber den ibrigen Opticuselementen gering und die Lage
der peripheren Fasern im Opticus genau aus Methylenblau-Pra-
paraten bekannt. Sie laufen nimlich immer im dorsalen Theil
des Opticus. Ebenso laufen die peripheren Fasern der Elemente
0,, welche ev. noch in Betracht kiimen auf der dorsalen Seite. Man
findet nun aber durch den ganzen Opticus verbreitet zahlreiche
Nervenfasern, welche nur eine oder einige wenige sehr starke und
dunkle Primitivfibrillen innerhalb der Faserscheide enthalten,
Primitivfibrillen, welche den ,motorischen“ von Hirudo sebr
dhnlich sind in Bezug auf Dicke, Schirfe und Schlingelung (im
nicht gedehnten Nerven). Taf. XVI, Fig. 3 stellt den ventralen
Theil eines Querschnitts durch den Opticus dar, also grade des
Theiles, in dem sicher keine Fasern vom Typus o, verlaufen.
Der Nerv war nicht ganz gedehnt, so dass anf dem Querschnitt
cinige Fibrillen in seitlicher Neigung getroffen sind. Ausser
Fasern mit einer oder mehreren dicken Fibrillen sieht man andere
mit mehr oder weniger zablreichen diinnen Fibrillen. Taf. XVI,
Fig. 6 zeigt einen Liingsschnitt durch denselben Theil eines nicht
gespannten Opticus. Die Faserscheiden sind zum Theil deatlich
zu sehen, die Perifibrillirsubstanz ist etwas tingirt, die in der
Einzahl in jeder Faser verlaufenden Fibrillen sind stark geschlan-
gelt. Diese dicken Primitivfibrillen gehdren sicher photorecepto-
rischen Fasern an. Sie sind oft weit bis in das Gehirn zu ver-
folgen, wo sie sich zum Theil noch in diinnere, parallel verlau-
fende Fibrillen auflisen, zum Theil sich aber gleich biumechen-
formig verzweigen. Auch Fig. 17 stellt Opticusfasern dar. .Im
Tractus optico-globularis findet man stets dicht gedringte mittel-
starke, aber sehr scharfe Fibrillen.

Es gelang mir mehrmals die motorischen Elemente des
Opticus (4. Taf. XXVII, Fig. 10,) mit Methylenblau so darzu-
stellen, dass der Fibrillenverlauf deutlich hervortrat. Das der
Fig. 1 u. 1a (Taf. XVI) zu Grunde liegende Priparat stammt
von einem Gehirn, welches nach der Fixirung ausser. dem ganzen
Verlauf der Elemente o, nur noch wenige andere Fasern in
anderen Theilen des Gehirns tingirt zeigte,. so dass eine Ver-
wechslung der Fasern nicht moglich war. Schon auf dem Total-
priparat waren die Fibrillen zum Theil gut zu sehen. Ich zeich-
nete das Neuron in seinem ganzen Verlauf und zerlegte dann
das Gehirn in 30 u dicke Horizontalschpitte, um mit der Oel-
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immersion an alle Theile gelangen zu konnen. Das Element og
fiel auf mehrere Schnitte. Zwei davon sind in Fig. 1 u la
abgebildet und die Figuren sind so aneinander gelegt, wie sie
nach der vorherigen Zeichnung des Totalpriiparats aneinander
gehorten. Der mittlere Theil ist schrig durchschnitten. Die
Figuren sind daher so iibereinander gelegt zu denken, dass die
beiden * und die beiden | sich decken.

Der bereits im Opticus liegende Theil der peripheren
Faser zeigt eine dicke Fibrille innerhalb der schwach ge-
firbten Perifibrillirsubstanz (Fig. 1). Diese lost sich unter An-
schwellen der Nervenfaser schneil in eine grosse Anzahl sehr
dinner und einiger dickerer Primitivfibrillen auf. (Vergleiche
meine erste Mittheilung (4) Tafel XXVII, Fig. 1o;. Doch
sind die Seitenzweige etwas anders vertheilt als hier) Von
diesen Fibrillen zieht nun der grosste Theil in den regelmissig
dicksten Theil des Neurons, welcher von dem Neuropilum optici
anterins nach hinten zu den Antennenneuropilen u. s. w. liuft
(Fig. 1 u. Fig. 1a:d). Ein anderer Theil zieht in einen Seiten-
ast der peripheren Faser (Fig. 1,.S 4). Ein dritter Theil zieht
in borizontaler Richtung iiber den dicken Theil fort. Von hier
aus zieht ein Theil der Fibrillen nach vorne in den Axenfort-
satz der Ganglienzelle (diese ist hier nicht mit abgebildet worden,
da die Primitivfibrillen in derselben nicht zu erkennern waren),
wihrend der Rest in horizontaler Richtung weiter lduft, um sich
theilweise noch in derselben Gebirnhilfte zu verzweigen und
dann in der gekreuzten Gehirnhilfte auszustrahlen (Fig. 1 a:h).
Der Antheil von Primitivfibrillen, welcher von
der Ganglienzelle aus in .die periphere Faser
tritt, ist also im Vergleich zu der Zahl der
iiberhaupt eintretenden verschwindend klein.

“Ausser den Primitivfibrillen, welche in die periphere Faser
zu verfolgen sind, verlaufen aber noch eine grosse Menge andrer
in diesem Neuron. So ziehen Fibrillen von dem Ast 4 in den
Ast & und von beiden in den Axenfortsatz. Ebenso treten einige
Fibrillen durch die kleinen Seitenzweige des Axenfortsatzes in
diesen ein und zieben der Ganglienzelle zu. Ein kleines Biindel
zieht von dem Seitenfortsatz S 4 zu dem dicken Ast d z Th.
vielleicht auch in den Fortsatz 2. Die dicke Fibrillen » u.z in
den Endisten des Seitenzweiges S 4 (Tafel XVI, Fig. 1) treten
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durch ein Zweigchen ein, durch ein andres wieder aus dem Neuron
aus. Ebenso die Fibrille m, welche mit andren durch ein in
die Tiefe gehendes Seiteniistchen den Hauptzweig verlidsst. (Die
dunklen Punkte an den Enden von Fibrillen bedeuten, dass sie sich
in die Tiefe senken. Thatsdchlich markirt sich diese Erscheinung
in dieser Weise auf den Priparaten [Apathy].) Kurz: Ausser
den Primitivfibrillen, welehe von Seitenfort-
sdtzen aus oder vom Axenfortsatz aus in die
periphere Nervenfaser iibergehen, giebt es noch
eine Menge andrer in dem Neuron, welche bei-
nahe auf allen myglichen Wegen die einzelnen
Seitenzweige unter einander und z Th. anch mit
der zugehorigen Ganglienzelle verbinden. In dem
pheripheren Theil der pheripheren Faser ist nur eine sebr starke
Fibrille enthalten, welche aber aus einer sehr grossen Anzahl
dickerer und besonders diinnerer Fibrillen durch Aneinander-
lagerung, nicht durch Verschmelzung hervorgeht. Die bei den
Hirudineen typischen motorischen Primitivfibrillen sind also in
diesen motorischen Neuronen nicht in derselben Weise zu con-
statiren.

Der Antennarius secundus zeigt auf dem Querschnitf
ein sehr dhnliches Bild wie der Tegumentarius (Taf. XVI,
Fig. 18), trotzdem er cin gemischter Nerv ist. Auf demselben
Querschnitt sieht man in den Nervenfasern die Primitivfibrillen
in den verschiedensten Graden der Aneinanderlagerung. Man
kann aber nicht constatiren, dass die Fasern, welche mit ¢ und
b Dbezeichnet sind, sensibel sind und die mit d bezeichneten mo-
torisch. Es ist vielmehr sicher, dass unter den a- und b-Fasern
motorische sind. Von den nerviosen Elementen, welche nach den
Methylenblauresultaten (4. S. 479) im Antennarius secundus ent-
halten sind, erfihrt die eine Art von motorischen Elementen,
pamlich die Elemente ant. II (4. Tafel XXVII Fig. 1), die Haupt-
verzweigungen dicht am Eintritt des Nerven in’s Gehirn. Diese
Verzweigungen variiren zwar etwas, sind aber doch so typiseh,
dass man diese Elemente in meinen Primitivfibrillenpriparaten
oft gut erkennen kann. Auf dem in Fig. 7 (Taf. XVI) abge-
bildeten Lingsschnitt durch den Eintritt des Antennarius IT
in’s Gehirn sind zwei derartige Elemente vorhanden (a und d).
Von diesen motorischen Fasern enthilt d eine starke Primitiv-
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fibrille von der Beschaffenheit und der Art der Verzweigung, wie
sie fiir die motorischen Primitivfibrillen von Hirudo (Apathy)
charakteristisch sind. Die Faser a enthilt aber in ihrem peri-
pheren Theil ein lockeres, an ciner Stelle sich sogar in drei Ziige
auflssendes Biindel ziemlich feiner Primitivfibrillen. Sie legen
sich an der Stelle, wo der Nerv in’s Gehirn eintritt (diese Stelle
ist durch einen Pfeil bezeichnet) dichter aneinander, so dass der
ganze Zug dunkler erscheint und die Fibrillen nicht sicher individuali-
sirt zu verfolgen sind. Gleich darauf geht ein Seitenast ab (a,),
welcher hochst wahrscheinlich der zur Ganglienzelle hinziehende
ist und deutlich mehrere Fibrillen enthilt. Im weiteren Verlanf
ist die Faserscheide nicht mehr zu erkennen; die Primitivfibrillen
bleiben dicht aneinander gelagert und vertheilen sich auf die
verschiedenen Aeste. Noch weniger dicht sind die einzelnen
Fibrillen in der Faser desselben Typus aneinandergelagert, welche
in Taf. XVII Fig. 1 abgebildet ist. Hier ist hochst wahrscheinlich
der mit @ bezeichnete Ast derjenige, welcher zur Ganglienzelle fiihrt.

Von typischen motorischen Primitivfibrillen kann also bei
diesem Thier nicht die Rede sein. Bei einem Thier sind die
feineren Primitivfibrillen der motorischen Antennarius-Elemente
hiufiger dicht aneinandergelagert, so dass sie den Anschein ty-
pischer motorischer Primitivfibrillen ervegen (Taf. XVI Fig Td),
bei anderen weniger (Tafel XVII Fig. 1). Es walten da (wie
iibrigens auch im Opticus) individuelle Verschiedenheiten.

Bei dem in Tafel XVIT Fig. 1, aber auch in Tafel XVI
Fig. T abgebildeten motorischen Antennariuselement ist dieselbe
Thatsache zu constatiren, welche ich bereits bei den moto-
rischen Opticuselementen beschrieben habe, dass ndmlich nur ein
Theil der Primitivfibrillen, welche in die periphere Faser treten,
von dem Axenfortsatz der Ganglienzelle kommt, dass der bei
weitem grosserc Theil direct von den Seitenzweigen in die Faser
eintritt. Ausserdem treten auch hier Primitivfibrillen durch einen
Seitenfortsatz ein und durch einen andern wieder aus.

Der Oculomotorius zeigt in Bezug auf die Primitiv-
fibrillen etwa dasselbe Verhalten wie der Antennarius II. Neben
Nervenfasern mit einer starken Primitivfibrille sieht man ungefihr
gleich viele Fasern mit einem Biindel feiner Fibrillen, trotzdem
dieser Nerv vielleicht rein motorisch ist, aunf jeden Fall aber nur
sehr wenige receptorische Fasern fiihrt.
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Der Antennarius I ist, wie ich im ersten Theil dieser
Arbeit (4. S. 470) beschrieben habe, in zwei Biindel zu trennen,
von denen das eine von der Statocyste kommt, das andere von
der Muskulatur und den iibrigen Receptionsorganen der ersten
Antenne. Das Statocysten-Biindel (4. S. 470 u. 478) findet seine
centralen Endstitten im Globulas und im Neuropilum Antennarii I
laterale. Diese Fasern sind in Methylenblaupriiparaten ziemlich
ditnn. Das andere Biindel verzweigt sich im Neuropilum An-
tennarii I mediale (z. Th. auch im unteren Theil des Neuropilum
Antennarii I laterale).

In demjenigen Biindel von Nervenfasern, welches zum Glo-
bulus zieht, finden sich niemals ganz dicke Primitivfibrillen und
eine Aneinanderlagerung der Primitivfibrillen im Verlauf der
Faser findet nicht statt. Die Faserscheiden umschliessen immer
eine grossere Anzahl vou Fibrillen. Die Fibrillen der Fasern, welche
zum Hemiglobulus anterior ziehen, sind etwas diinner, vor allem
aber blisser als diejenigen der Fasern, welche in dem Hemi-
globulus posterior sich verszweigen. Von den Nervenfasern der
ersten Gattung sind einige auf Tafel XVI Fig. 9 abgebildet.
Vor dem Eintritt des Nerven in das Gehirn sind die Fibrillen
ziemlich dicht aneinander gelagert, sodass sie einzeln nicht deut-
lich verfolgt werden konnen, weichen aber centralwiirts etwas
vor den ersten Verzweigungen der Nervenfaser auseinander. (Die
Faserscheiden sind in dem zu Grunde liegenden Priparat nicht
sichtbar.) Da diese Primitivfibrillenbiindel eine recht betricht-
liche Dicke haben, auf jeden Fall aber viel dicker sind als die
ihnen entsprechenden Fasern im Methylenblaupriparat, da auch
bei anderen Nervenfasern hiufiz die durch Methylenblau dage-
stellten Nervenfasern sich diinner erwiesen als der Innenraum
der Faserscheiden, wie er auf Schnittserien hervortritt, so bin
jch zu der Ansicht gelangt, dass sich moglicher Weise bei der
Methylenblaufirbung die Perifibrillirsubstanz besonders in den
peripheren Fasern zusammenzieht. In dem anderen Stamm des
Antennarius I findet man sehr dicke, sich dunkel und scharf tin-
girende Primitivfibrillen und dinnere, hellere Fibrillen (Taf. XVI
Fig. 14). Bei den dicken kann man erkennen, dass sie sich noch
innerhalb des Nervenstammes verzweigen (Fig. 14). Ob allein diese
dicken Primitivfibrillen, oder ob auch ein Theil der diinneren motori-
schen Nervenfasern angehoren, babe ich nicht entscheiden konnen.



398 Albrecht Bethe:

In den Schlundecommissuren finde ich nur diinne Pri-
mitivfibrillen, welche zu dichten Biindeln zusammengefasst inner-
halb je einer Faserscheide liegen. Auf Lingsschnitten bieten
die einzelnen Nervenfasern der Commissuren etwa ein Bild wie
die Faser ¢ auf Taf. XVI Fig. 7, nur dass die Fibrillenbiindel
hiufig sebr viel dicker sind und auch aus mehr Fibrillen be-
stehen. Verfolgt man die Nervenfasern der Commissaren auf
Lingsschnitten in das Gelirn hinein, so findet man. dass an der
Eintrittsstelle in’s Gehirn und im unteren Zipfel die Faserscheiden
schmaler werden und die Fibrillen sich in vielen Biindeln dichter
aneinander legen, so dass sie den Anblick einer oder mehrerer
einheitlicher, dicker Fibrillen bieten, welche dann natiirlich auch
dunkler gefirbt sind und schéirfer hervortreten. Sehr deutlich
tritt dies Verhalten auch auf Querschnitten hervor (Taf. XVI
Fig. 13). [Der Schnitt stammt aus dem unteren Theil des Neu-
ropilam Antennarii II posterius. Man sieht innerbalb der Faser-
scheiden Primitivfibrillen-Biindel in allen Stadien der Concentration.
Drei lockere Biindel (b) scheinen beim Schneiden umgefallen zu
sein, so dass man sie im Lingsschnitt sieht. Zwischen den
Nervenfaserbiindeln, welche den Commissuren angehoren, sieht
man einzelne Fibrillen z. Th. verzweigt, welche dem Neuropil an-
gehoren]. Verfolgt man die Commissurfasern weiter in’s Gehirn
hinein, so sieht man, dass die festere Aneinanderlagerung der
Fibrillen wieder verschwindet, dass die Fibrillen wieder zu lockeren
Biindeln vereinigt sind, wie sie vereinzelt auch an der Eintritts-
stelle in’s Gehirn vorkommen (¢ Taf. XVI Fig. 13).

Aus allem diesem geht hervor, dass ein durchgehender
Unterschied zwischen motorischen und ,sensorischen® Primitiv-
fibrillen bei Carcinus Maenas nicht constatirt werden kann. Inner-
halb der peripheren Nervenstimme kommen dicke Primitivfibrillen
vor, doch gehiren sie nicht immer motorischen Fasern an, und
es gibt motorische Fasern, welche zahlreiche diinne Fibrillen in
ihrem ganzen Verlauf enthalten. Da grade an den Eintritts-
stellen in das Centralorgan, also an den Stellen, wo die Nerven-
stimme und die Commissuren am diinnsten sind, sich am hiu-
figsten die Primitivfibrillen zu anscheinend einheitlichen Faserr
zusammenlegen, sich aber hiufig nach beiden Seiten hin wieder
voneinander entfernen, so glaube ich annehmen zu diirfen, dass
die enge Aneinanderlagerung der feineren Fibrillen vorzugsweise
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auf Raumersparniss zurtickzufithren ist. (Ein ganz shnliches Ver-
halten zeigt sich Dbei Wirbelthieren.) Andererseits bestiitigen
diese Thatsachen die Ansicht Apathy’s, dass iiberall, wo sich
diinnere Primitivfibrillen zu dickeren vereinigen, keine Verschmel-
zung der Fibrillen stattfindet, sondern nur eine enge Aneinander-
lagerung, dass also die dinnsten Fibrillen, die hypothetischen
Elementarfibrillen, iiberall ihre Individualitiit bewahren.

Innerhalb der Centralsubstanz verlieren die Nervenfasern,
soweit sich das feststellen lisst, bei der Auflisung in feinere Aeste
ihre "Faserscheiden. Die. Primitivfibrillen ziehen, umgeben von
einem mehr oder weniger diinnen Mantel von Perifibrillirsubstanz,
weiter und scheinen auch diesen Mantel, wie auf Methylenblau-
priaparaten zu sehen ist, zu verlieren, wenn sie als einzelne Fi-
brillen in das Neuropilem austreten (Tafel XVI Fig. 1, » und o).
Wenn sich nun diese ausgetretenen Primitivfibrillen weiterhin
T- oder Y-formig verzweigen, so kann dies auch nur so aufge-
fasst werden (Apathy), dass hier die in der stirkeren Primitiv-
fibrille individualisirt enthaltenen, aber nicht getrennt sichtbaren
feineren Primitiv- resp. Elementarfibrillen auseinander treten und
sich pach verschiedenen Gegenden der Centralsubstanz hinbe-
geben (Tafel XVI, Fig. 1 v, Fig. 2 und Fig. 13). Einen directen
Zusammenhang dieser feinsten Fibrillen von zwei Neuronen habe
ich bei Carcinus nie constatiren konnen. Sie sind zu diinn, um
auf weitere Strecken verfolgt zu werden. Bei Hirudo glaube
ich mich aber aus verschiedemen, in einer spiteren Arbeit aus-
einander zu setzenden Griinden davon iiberzengt zu haben,
dass ein Continuititszusammenhang auf dem Wege der
Primitiv{ibrillen zwischen den Neuronen, wie ihn
Apathy beschreibt, thatsdchlich besteht. Ich halte mich
daher fiir berechtigt, auch bei Carcinus und bei allen ibrigen
Thieren eine Continuitit der nervésen Elemente, das Bestehen
eines Elementargitters (Apathy) anzunehmen; ich muss aber der
Auffassung Apathy’s, dass dies Gitter diffus ist, entschieden
entgegentreten. Ueber die Griinde spiiter.

In den Commissurelementen, welche sich am besten
auf Methylenblaupriparaten erkennen lassen, da hier die Primi-
tivfibrillen auf weite Strecken verfolgt werden konnen, finde ich
immer nur diinne Primitivfibrillen und zwar in sebr grosser An-
zahl. Nur dort, wo die Fasern der Commissurelemente in das
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Gehirn oder in das Bauchmark eintreten, lagern sich die Primi-
tivfibrillen dicht aneinander, wie bereits erwihnt wurde. (Tafel
XVI, Fig. 13. Fast alle IFasern, welche durch die Schlund-
cornmissuren gehen, sind als zu Commissurelementen gehorig an-
zusehen.) — (Tafel XVI, Fig. 16, Fig. 4 und Fig.5). Fig. 16 ist
ein Commissurelement des Gehirns und entspricht dem Element
¢,; (4. Tafel XXIX, Fig. 1) und dem Element aoan, (5. Tafel
XXXV, Fig. 1). Hier ist nur der Theil des Neurons abgebildet, wo
der Axenfortsatz der Ganglienzelle in den nach hinten verlaufenden
Hauptstamm und den grossen lateral laufenden Seitenstamm iber-
geht. In diesem Neuron laufen die meisten Primitivfibrillen vom
Hauptstamm in den Axenfortsatz resp. in den Seitenstamm. Nur
eine geringe Anzahl geht vom Seitenstamm in den Axenfortsatz.

Die Fig. 4 (Tafel XVI) stelit den Theil eines Elementes
ay, (4. Tafel XXV, Fig. 2) des Bauchmarks dar, welcher zwischen
dem in das Scheerenganglion gehenden und dem in das erste
Beinganglion gehenden Seitenast liegt. Es ziehen Primitivfibrillen
ziige in allen erdenklichen Richtungen. Dasselbe Verhalten zeigt
sich in dem Tleil des Bauchmarkcommissurelements a5, (4.
Tafel XXV, Fig. 2), welcher in Tafel XVI, Fig. 5 abgebildet
ist. Die meisten Primitivfibrillen gehen von dem in der Lings-
commissur verlaufenden Theil durch die in der Quercommissur
des 2. Beinganglions verlaufende quere Faser auf die gekreuzte
Bauchmarkseite ; andere ziehen in der Lingsrichtung, noch andere
treten durch den in das 1. Beinganglion ziehenden Ast in den
longitudinalen Hauptstamm. Ein &hnliches Verhalten wurde in
allen anderen Commissurelementen gefunden, welche ich in Methy-
lenblaupriparaten differenzirt sah.. (Das sind die in der ersten
Mittheilung (4) beschriebenen Elemente c;, ¢, ¢y, und ¢,;.) Wir
sehen also, dass in den Commissurelementen dhnlich wie in den mo-
torischen Neuronen des Opticus und des Antennarius II die Primi-
tivfibrillen in den verschiedénsten Richtungen ziehen, die ver-
schiedensten Theile des Neurons miteinander verbinden und dass
nur eine geringe Zahl aller Fibrillen in der Richtung zur Ganglienzelle
lauft. Da man ferner feststellen kaon, dass im Axenfortsatz aller
Ganglienzellen viel weniger Primitivfibrillen enthalten sind, als
in den iibrigen Theilen des Neurons zusammengenommen, $0 muss
man annehmen, dass nur ein geringer Theil aller Primitivfibrillen
in ihrem Verlauf einmal durch eine Ganglienzelle gegangen sind.
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In den Ganglienzellen habe ich auf Methylenblaupri-
paraten nie etwas von Primitivfibrillen sehen konnen. Sie sind
meist, wenn tberhaupt gefirbt, ganz dunkel. Mit meinen Primi-
tivfibrillenmethoden wird anch in der Regel nicht allzuviel er-
reicht. Man kann feststellen, dass in den Ganglienzellen aller
Gattungen Primitivfibrillen enthalten sind, man kann auch fest-
stellen, dass die durch den Axenfortsatz in die Zellen eintreten-
den Fibrillen in denselben ein Netz bilden; aber mit der Voll-
stindigkeit, wie es bei Hirndo gelingt, habe ich die Netze in
den Zellen nie darstellen konnen. Die Ganglienzellen von Car-
cinus enthalten (wie die der meisten Thiere) einen mehr oder
weniger in der Mitte liegenden Kern mit schwachem Chromatin-
geriist und einem (bisweilen zwei) sehr dunkel tingirbaren Nucleo-
lus, der der Kernmembran meist anliegt und abgeplattet ist.
Um den Kern hernm zeigt das Protoplasma der Zelle ge-
wohnlich einen nicht oder nur schwach firbbaren, also hellen
Hof. Der iibrige Theil des Protoplasmas bis zur Peripherie der
Zelle hin fdarbt sich in der Regel sehr dunkel infolge einer
grossen Menge chromatischer Einlagerungen (Nisl’sche Schollen).
Diesen Theil nenne ich, dem Beispiel Apathy’s folgend, die
,chromatische Zone“. Sie Dbesteht aus einzelnen kleinen dunkel-
tingirbaren Kornchen, welche mehr oder weniger wabenartig
angeordnet sind, sodass zwischen ihmen hellere Hofe (Vacuolen)
frei bleiben (Tafel XVI, Fig. 11 und 15). (Die kleinen Gang-
lienzellen des Gehirns, die Cellulae globuli anteriores und poste-
riores enthalten nur wenig oder gar kein Chromatin im Zellleib.)
In den meisten Primitivfibrillenpriiparaten trifft man nun viele
Zellen, bei denen in den granulirten Vacuolenwiinden sehr scharfe
Fibrillen hervortreten (Tatel XVI, Fig. 15). Sie sind aber
immer nur auf kurze Strecken zu verfolgen und sehr selten wird
eine Veriistelung von ihnen bemerkt. Warum sie sich in der
Regel nur auf so kurze Strecken firben, ist mir ganz rithselhaft.
In Fig. 11 ist eine Ganglienzelle abgebildet, bei welcher vier
Primitivfibrillen aus dem Axenfortsatz in den Zellleib hinein zu
verfolgen sind. Hier verlaufen sie innerbalb der chromatischen
Zone und zwar immer in der Wand der Vacuolen und gehen
unter einander netzférmige Verbindungen ein. Es scheint mir,
als ob in den meisten Zellen dieses Typus nur die queren Verbin-
dungen (siehe Fig. 15) der meridional verlaufenden Fibrillen ge-



402 Albrecht Bethe:

fiarbt werden, wihrend dic Meridianfasern selbst ungefiirbt bleiben.
In anderen Zellen (Tafel XVI, Fig. 8) sieht man Fibrillen in
zwei Kreisen um den Kern herum liegen, der eine liegt dem
Kern nahe, an der inneren Grenze der chromatischen Zone, der
andere ganz. an der Peripherie der Zelle. Zwischen beiden
Kreisen sicht man radiale Verbindungsfibrillen verlaufen. s ist
moglich, dass diese Zellen, wenn alle Fibrillen gefirbt wiren,
dem Typus %k, welchen Apathy bei Hirudineen beschrieben hat,
gleichen wiirden. Ich bilde zum Vergleich eine Zelle dieses
Typus, welche sich in einem meiner Hirudopriparate findet, in
Tafel XVII, Fig. 2 ab. Das was das deutliche Hervortreten
der Primitivfibrillen durch seine dunkle Eigenfiarbung und das
Zustandekommen einer guten Fibrillenfirbung in den Zellen durch
das Ansichreissen des meisten Farbstoffes verhindert, ist die c¢hro-
matische Substanz des Zellleibes. Man findet nun nicht so sehr
selten Zellen, welche gar keine chromatische Substanz enthalten,
offenbar Zellen, welche im Absterben waren oder sogar schon todt
waren, als das Gewebe fixirt wurde, da in diesen Zellen auch der Zell-
kern undeutlich und geschrumpft ist. In diesen findet man nun
regelmissig ein sehr deutliches Fibrillennetz (Tafel XVI, Fig. 12).
Man mag mir einwenden, dass dies eben keine normalen Zellen
sind und daher die Gefahr des Kunstproductes nahe liegt. Ich
halte es aber doch fiir sehr unwahrscheinlich, dass sich hier ein
Kunstproduet bilden sollte, das in anderen todten Zellen nicht
auftritt, ein Kunstproduet, das genau dem gleicht, was man in
normalen Ganglienzellen anderer Thiere (Hirndo, Lumbricus u. s. w.)
darstellen kann.

Welche Rolle spielen die Primitivfibrillen bei den nervésen
Yorgingen ?

Apathy zieht aus der Thatsache, dass alle Nervenfasern
individualisirte Primitivfibrillen enthalten, dass dieselben in die
Sinneszellen eintreten und sich innerhalb der Muskelfasern und
aller anderen innervirten Zellen verzweigen und schliesslich in den
Ganglienzellen ganz characteristische Gitter bilden, den Sebluss,
dass diese fibrilliren Elemente das leitende Element im Nerven-
system sind. Aus dem Verhalten dieser Fibrillen zu den Gang-
lienzellen folgert er in Uebereinstimmung mit der Lehre von den
cenfralen Qualitiiten der Ganglienzelle, wie sie jetzt gang und
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gibe ist, dass die Ganglienzellen das eigentliche Centralorgan
seien, dass in ihnen der Reflexbogen zu Stande kime, dass in
ihnen der Nervenstrom erzeugt werde. Er sieht die Ganglien-
zelle an als ein Kraftdepot, welches in die Leitungsbahn der
Nervenfasern eingeschaltet ist~,wie die einzelnen stromerzeungenden
Elemente der elektrischen Batterie in den ununterbrochen leiten-
den Verlauf der Telegraphendrihte“ (1. Seite 507). ,Die Gang-
lienzellen produciren das was geleitet werden soll . . .“ ,Die
Ganglienzellen erzeugen aber nicht nur einen constanten Strom,
den Tonus, sondern sie reagiren auch auf die Perception der
durch #ussere Einfliisse, die Reize, verursachten Aenderungen
des Tonus mit quantitativen, vielleicht auch qualitativen weiteren
Aenderungen desselben.”

Ich bin nun zwar davon tiberzeugt, dass die Primitivfibrillen
wirklich das leitende Element im Nervensystem sind, bin mir
aber vollkommen klar dariiber, dass anatomische Thatsachen
keine bindenden Schliisse aunf eine Function zulassen. Die
Function eines Organs kann aus anatomischen Befunden wohl
wahrscheinlich gemacht, aber niemals bewiesen werden. Der
einzige Weg, auf dem die Function eines Organs sicher gestellt
werden kann, ist das physiologische Experiment und das ist hier
unmdglich, denn es wird auch dem geschicktesten Operateur
niemals gelingen, die Primitivfibrillen einer Nervenfaser zu durch-
schneiden, olme die ganze Faser zu zerstoren. Einen gewissen
Aufschluss dariiber, ob die Primitivfibrillen das leitende Element
sind oder nicht, giebt mein Experiment der totalen Isolirung
eines Neuropilstiickes von den zugehorigen Ganglienzellen (4.
Seite 629). Es ist absolut nicht beweisend, aber es macht
doch die leitende Natur der Primitivfibrillen wahrscheinlicher.
Zugleich ist es geeignet, die zweite Behauptung Apathy’s,
welche sich mit der aligemeinen Anschauung deckt, dass nimlich
die Ganglienzellen das eigentliche Centralorgan sind, zu entkriiften.

Ich will das Experiment kurz wiederholen: Durch-
schneidet man den Nerv der zweiten Antenne am
Austritt aus dem Gehirn, so wird sie vollkommen
gelihmt., Sie hingt schlaff herab und wird auf keinen nor-
malen Reiz bewegt. (Nur bei sehr kriftigem Driicken oder bei
electrischer Reizung treten idiomuskulire Zuckungen auf, wie
ja auch nicht anders zu erwarten ist.)
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Reinigt man bei einem Thier die Neuropile
der zweiten Antenne von allen ansitzenden Gang-
lienzellen und trennt sie vom tibrigen Nerven-
system durch einen Cirkuldrschnitt und Durch-
schneidung der Schlundcommissur ab, so dass
jetzt der Nerv der zweiten Antenne nur noch mit
seinen der Ganglienzellen total entbehrenden
Endstitten (Neuropilum Antennarii II mediale, laterale und
posterius) zusammenhiingt, dann behidlt die zweite
Antenne ihren Tonus und ihre Reflexerregbarkeit.
Sie hingt nicht schlaff herab, sondern wird steif in der normalen
Lage gehalten. Auf Reiz wird sie eingeklappt und nachher
wieder beim Aufhoren des Reizes vorgestreckt. Es geht daraus
mit Sicherheit hervor, dasy die Ganglienzellen zum Zustande-
kommen von Reflexen nicht nothwendig sind, dass entweder
der Reflexbogen iiberhaupt nicht dureh die Gang-
lienzelle geht oder wenigstens nicht hindurech
zu gehen braucht. Ferner geht daraus hervor, dass die
Ganglienzelle mit dem Tonus der Muskeln nichts
zu thun hat, dass der dauernde Einfluss, den das
Centralnervensystem auf die Muskulatur ausiibt,
indem er sie in Spannung erh#lt, nicht in den
Ganglienzellen erzeugt wird.

Der Antennarius II enthilt centripetale (receptorische Fasern)
und centrifugale, motorische Fasern. Wir sind durch dies Ex-
periment gezwungen, anzunehmen, dass der Reiz, welcher durch
die unbeschidigten receptorischen Elemente dem Neuropil zuge-
fithrt wird, direct, obne durch die Ganglienzellen der motorischen
Elemente zu gehen, auf die peripheren motorischen Fasern iiber-
geleitet werden kann. Da es nun Primitivfibrillen
d. h. individuell zu verfolgende Fasern giebt,
welehe vom Neuropil direct in die peripheren
motorischen Fasern einstréomen, ohne die Gang-
lienzellen zu passiren, so ist es wahrschein-
lich, dass der Reflex auf dieser darstellbaren
Bahn geht, mit andern Worten, es ist wahr
scheinlich, dass die Primitivfibrillen das lei-
tende Element des Nervensystems sind. (Siehe das
Schema Tafel XVII, Fig. 3.) Man konnte hiergegen immer
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einwenden, dass ja auch die homogene Perifibrilliirsubstanz, welche
die Primitivfibrillen begleitet, das leitende Element sein konnte.
Dies ist aber ebenso unwahrscheinlich, als wenn ein Mensch, der
von Electricitit nichts weiss, das homogene Zwischenmedium der
in einen electrischen Kabel verlaufenden Driihte fiir das leitende
Element ansehen wollte. Es spricht aber auch der anatomische
Befund dagegen. Wie ich vorher angegeben, lisst es sich nicht
nachweisen, dass die Perifibrillirsubstanz die Primitivfibrillen
auf allen ihren Wegen begleitet (auch Apathy); es scheint viel-
mehr so, als ob der perifibrillire Mantel dort aufhort, wo die
Primitivfibrillen in das Neuropil- zur Bildung des Elementar-
gitters austreten (Tafel XVI, Fig. 1 o und n).

Der Weg, auf dem der Reiz von einer receptorischen auf
eine motorische Primitivfibrille iibergeht ist, wie fir mich ganz
feststeht, ein continuirlicher. Die Primitivfibrillen der recepto-
rischen Nervenfasern losen sich im Neuropil in ihre Elementar-
fibrillen auf, und diese gehen continuirlich in Primitivfibrillen der
motorischen Elemente (und auch der Commissurelemente) iiber.
Hierbei muss es zu der Bildung eigentlicher Netze oder Gitter
kommen (sieche das Schema Tafel XVII, Figur 3), so dass im
Grunde alle Elemente des Nervensystems in einem continuirlichen
Zusammenhang stehen. — Mit dieser Annahme fillt der Begriff
des Neurons, der nervisen Einheit, welche gegen alle anderen
nervisen Elemente isolirt abgesetzt sein soll. Diese Hypothese
der gegeneinander isolirten Neurone wurde aufgebaut, weil man
auf Grund der G olgi’schen Methode erkannte, dass die urspriing-
lich angenommenen breiten protoplasmatischen Briicken zwischen
den Ganglienzellauslidufern nicht existirten. Aber eben diese Methode
gibt auch nur unvollkommene Bilder; sie vermag nur die dusseren
Hiillen der wahrscheinlich leitenden Substanz, nicht sie selbst
darzustellen. Die mit ihr gewonnenen Resultate miissen corrigirt
werden auf Grund dessen, was mit den Methoden Apathy’s und
der meinigen erreicht werden kann; die Neurontheorie muss der
Continuititstheorie wieder weichen. Ic¢h behalte aber im
folgenden das Wort Neuron bei, weil man eine
Bezeichnung fiir das haben muss, was mit einer
Ganglienzelle in leicht sichtbarem Zusammen-
hang steht. Vom Axencylinder und den dickern Protoplasma-
fortsitzen kann man erkennen, sie gehdren zum Ausbreitungsgebiet
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dieser oder jemer Ganglienzelle; dort wo sie sich aber in die
feinsten Zweige auflgsen, ist nicht zu entscheiden, welcher Theil
zu dieser, welcher Theil zu jener Ganglienzelle gehort. Man
weiss nicht, wo das eine Neuron aufhort, wo das andere anfingt.
Zwischen den einzelnen Neuronen existirt also nach dieser neuen
Formulirung ein intermediires Gebiet, welches weder zu dem
einen, noch zum andern gerechnet werden kann; es ist das
Elementargitter.

Dieses Gitter ist nun aber sicher nicht, wie
Apathy annimmt, diffus. Wire es diffus, so wire jede
Moglichkeit der Erklirung nerviser Processe nnmoglich, und die
isolirte Leitung der Nervenstrome zum Centralorgan hin und vom
Centralorgan fort wiire ganz unnéthig, wenn doch alles im Central-
organ diffus durcheinander gemischt wiirde.. Wire es diffus, so
wiirde aber auch das Nervensystem.ganz anders aussehen. Wie
wir annehmen diirfen, wiblt die Natur in der Regel die einfach-
sten Mittel. Um alles diffus durcheinander zu mischen, denn nur
das konnte der Zweck eines diffusen Elementargitters sein,
brauchten sich die Priniitivfibrillen nur gleich beim Eintritt in
die Centralsubstanz in ein diffuses Elementargitter aufzulosen.
Dies thun sie aber nicht. Sie laufen zu ganz bestimmten Stellen,
um erst an diesen sich zu verzweigen. — Die Bahn, in der die
Primitivfibrillen verlaufen, sind die Nervenfasern, und ein Blick
auf meine Tafeln (z. B. Tafel XXVII im ersten Theil dieser Ar-
beit [4]) geniigt, um zu zeigen, dass sich die Nervenfasern nur
an ganz bestimmten Stellen auffasern, dass also auch die Primitiv-
fibrillen dieser Fasern nur an diesen Stellen in’s Neuropil aus-
treten und nur mit den Primitivfibrillen derjenigen Neurone in
directe Continuitit treten konnen, welche sich in derselben Gegend
verzweigen. Es ist also unmoglieh, dass das Elemen-
targitter diffus ist.

Wenn wir annehmen, dass die Primitivfibrillen das leitende
Element sind — und die Annahme ist berechtigt —, so miissen
wir jedes Neuron als ein ganz complicirtes Gebilde ansehen, als
ein Kabel, welches eine Menge von Leitungsbahnen enthilt,
die die verschiedensten Punkte des Centralnervensystems mit
einander verbinden, die in den verschiedensten Richtungen leiten.
Wir miissen authoren, das Neuron als eine physiologische Einheit
zu betrachten, miissen zugeben, dass ein und dasselbe Neuron
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vieler Thitigkeiten fihig ist, je nachdem welche Fibrillenbahn
in Funetion tritt. (So kann z. B. eine Fibrille eines motorischen
Neurons in Thitigkeit sein, ohne dass ein motorischer Effect im
peripheren Gebiet dieses Neurons entsteht. Siehe die Fibrille »
in Tafel XV, Fig. 1.) Zwar kenneich den Verlauf des leitenden
Elements, der Fibrillen, nur in einigen wenigen Neuronen und auch
hier immer nur theilweise; trotzdem glanbe ich auf Grund der
Kenntnisse, die ich von ihnen bhesitze, Schliisse ziehen zu diirfen,
da ich die Bahnen, in denen sie lanfen, kenne und weiss, dass
iiberall da, wo ich sie in ihren Bahnen (den Nervenfasern und
ihren Verzweigungen) differenzirén konnte, Fibrillen alle Haupt-
theile des Neurons mit einander verbinden. Ich darf daher an-
nehmen, dass in einem motorischen Neuron von allen grosseren
Zweigen Fibrillen zum Muskel, zur Ganglienzelle und zu anderen
Seitenzweigen fithren, dass in einem Commissurelement alle Punkte,
an denen es sich verzweigt, auch unter einander durch Primitiv-
fibrillen verbunden sind.

Ueber das Zustandekommen der einfachsten Reflexe.

Man hat sich friiher das Zustandekommen von Reflexen
in der Weise vorgestellt, dass der Reiz, welcher von der Peri-
pherie dem Centralorgan durch centripetale Fasern zugeleitet wird,
in der Centralsubstanz auf breiten continuirlichen Bahnen in die
motorischen Elemente ibertritt und zum Muskel weitergeleitet die
Reflexbewegung hervorruft. Erst spiter kam dann die Ansicht auf,
dass die Ganglienzelle der Ort sei, wo der zugeleitete Reiz durch eine
Zustandsinderung den motorischen Impuls hervorriefe. Nur wenige
Forscher, besonders Schiff, haben bis in die neueste Zeit die
centrale Function der Ganglienzellen geleugnet. Durch die neueren
Methoden, besonders durch die G olgi’sche Schwarzfirbung und die
Ehrlich’sche Methylenblaumethode, gelangte man zu der Ansicht,
dass eine Continuitit der Nervenelemente, wie gie frither ange-
nommen wurde, nicht bestinde. Man fand, dass die Ausliufer
der Ganglienzellen, die Dendriten sich in feine und feinste Aeste
auflosen, ebenso wie die Axenfortsiitze, konnte aber einen directen
‘Zusammenbang dieser feinsten Zweige unter einander nicht fest-
stellen. Da man nun oft die feinen Zweige mit kleinen Knopf-
chen endigen sah, kam man zu der Hypothese, dass der ganze
Ausldufercomplex einer Ganglienzelle ein isolirtes Gebilde dar-
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stellte (Neuron) und dass die Neurone zueinander nur in soweit
in Beziehung triten, als die kleinen Endkngpfe sich direct an
einander legten. Zwischen diesen Knopfen sollte der Nervenstrom
iberspringen. Dieser Beriihrungs- oder Contignititstheorie hatte
auch ich mich angeschlossen, stellte aber die Behauptung auf,
dass bei den niedrigen Thieren das Nervensystem in Form weit-
maschiger Netze mit continuirlichen, breiten Verbindungen der
Ganglienzellen auftrite und dass diese Netze bei den hoheren
Thieren neben dem System der isolirten Neurone in bestimmten
Organen fortbestinde (6). (Derartige Netze waren schon von andern
bei Wirbelthieren und Wirbellosen beobachtet und sind in neuester
Zeit von Holmgren und Apathy (1) beschrieben worden.) Es
fehlte aber nicht an solchen, die auch fiir die feinen Verzweigungen
im Centralnervensystem der hoheren Thiere an der Continuitit
festhielten (Ap 4thy,Dogiel). Von Anatomen und Physiologen
(siche Exner [7]) wuarde aber die Ganglienzelle als der Mittel-
punkt aller nervisen Vorginge angenommen, ja die centrale
Funetion der Ganglienzelle, des kerntragenden Theils des Neurons,
als ausser allem Zweifel stehend betrachtet. Durch mein Experiment
der Ausschaltung der Ganglienzellen ist erwiesen, dass ihmen diese
Wichtigkeit nicht zukommt, und nach den Resultaten von Apathy
und mir scheint es hochst wahrscheinlich, dass auch im Central-
nervensystem der hoheren Thiere die Neurone per continuitatem
auf dem Wege der Primitivfibrillen miteinander verbunden sind.

Wir miissen also zusehen, wie wir ohne Riicksicht auf
den Deus ex machina den Zellkern nur auvs den Thatsachen, die
tiber das wahrscheinlich allein leitende Element des Nerven-
systems, die Primitivfibrillen vorliegen, die Reflexvorginge er-
kldren konnen:

Als die phylogenetisch ilteste Form des Nervensystems
miissen wir die Nervennetze anseben, wie wir sie bei Cteno-
phoren (6), Medusen, Actinien (Hertwig) im Darm (Pondob-
della [1]) und der Haut von Wiirmern (Sagitta, Hertwig),
in der Haut von Crustacen (ich) und Raupen (Holmgren),in
der Haut und an den Gefiissen der Wirbelthiere (Dogiel, ich
Timofeef) vorfinden. Die Ganglienzellen sind hier pluripolar
und sind durch breite protoplasmatische Briicken, welche der
Seitenzweige fast entbehren, verbunden und zwar so, dass immer
die zuniichst liegenden miteinander in Continuitéit stchen. In
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dieses Netz gehen vermuthlich an allen Stellen (im Froschgaumen
konnte ich dies nachweisen) von der Peripherie kommende (re-
ceptorische) Fasern hinein, wihrend motorische das Netz ver-
lassen. Bei diesen Netzen fehlt das Neuropil und die langen
Fasern, welche entfernte Punkte des Nervensystems miteinander
verbinden. Alle Reize miissen, um an einen cntfernten Ort zu
kommen, das ganze Netz mit all seinen Zellen durchlaufen. Fiir
das Nervennetz im Darm von Pondobdella, welches aber jeden-
falls schon vom Grundtypus dieser Netze abweicht und einen
hoheren Grad von Differenzirung zeigt, ist der Verlauf der Primi-
tivfibrillen durch die schone Untersuchung Apathy's (1) be-
kannt geworden. Die Stellen, an denen nun hier die Primitiv-
fibrillen, welche von verschiedenen Seiten her kommen, miteinander
in Verbindung treten, liegen vorzugsweise in den Zellen, indem
hier perinuclesire Fibrillengitter gebildet werden. Da sie nur hier
in Verbindung treten, so kann auch nur hier der Reiz, welcher
durch eine receptorische Primitivfibrille in das Nervennetz hinein-
gebracht wird, auf motorische Fibrillen iibergehen, es muss also
in diesen perinucleiren Netzen der Reflexbogen zu Stande kommen.
(Eine Betheiligung des Zellkerns ist dabei als unbewiesen zuriick-
zaweisen. Er bildet nur den Mittelpunkt des Fibrillengitiers,
weil er im Centrum der Zelle liegt und die Fibrillen durch die
protoplasmatischen Briicken von mehreren Seiten in die Zellen
eintreten.) Die Zellen entsprechen hier der Summe von Ganglien-
zellen und Neuropil beim Centralnervensystem der héheren Thiere,
die Verbindungsbriicken entsprechen den Nerven und Commissur-
fasern, es muss also alles, was beim hoher entwickelten Nerven-
system sich in Ganglienzelle und Neuropil abspielt, in dem Zell-
gitter vor sich gehen. (Siehe das Schema Taf. XVII Fig. 4.)
Ein solches Netz kann nun, da die receptorischen Primitivfibrillen,
welche in das Netz eintreten, in der nichst gelegenen Zelle sich
im perinucledren Gitter aufsplittern, eventuell auch noch bis zur
nachsten Zelle verlanfen (die blamen Fibrillen im Schema), und
da dasselbe von den motorischen Primitivfibrillen gilt, nur ganz
diffuse Reflexe vermitteln. Ein Reiz, der z. B. durch die recep-
torische Fibrille » des Schemas in das Nervennetz tritt, wird am
meisten den Muskel m, weniger stark den Muskel m; und am
wenigsten den Muskel m, erregen, da zu diesen hin der Reiz
nur nach Durchwanderung mehrerer Gitter gelangt. Zwar kom-
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men, wie Apathy gezeigt hat, Fibrillen vor, welche des Gitter
einer Zelle meiden und zur nichsten oder " tiberniichsten Zelle
gehen, aber einmal konnen auf diese Weise locale Reflexe an
einem ganz entfernten Ort doeh nicht stattfinden und dann glaube
ich, dass das von ibm beschriebene nicht mehr das einfachste
Stadium des Nervennetzes ist. Fiir diffuse Reflexe (peristaltische
Bewegungen, Gefisscontractionen u. s. w.) ist diese Art des Ner-
vensystems sicher sehr zweckmissig, den Anforderungen aber,
die bei complicirteren Reflexvorgingen gestellt werden, kann es
nicht geniigen.

Damit auch lokale Reflexe und die verschiedenartigsten
Combinationen, wie wir sie von héheren Thieren kennen, zu Stande
kommen kounnten, mussten die Primitivfibrillen von einer Stelle
zu den verschiedensten Punkten des Nervensystems gelangen
konnen, um die Moglichkeit zu haben sich in den mannigfaltigsten
Combinationen miteinander zu verbinden. So entstanden die
langen Bahnen und die weit ausgedehnten Verzweigungen der
einzelnen Nervenfasern mit gleichzeitiger Vertheilung der von einem
Punkte kommenden (Receptionsorgane) oder zu einem Punkte
gehenden (Muskeln) Primitivfibrillen. Die Gitterbildung der
Primitivfibrillen, d. h. die Stellen, wo die Primitivfibrillen einer
receptorischen Bahn in eine motorische Bahn continuirlich iiber-
gehen, konnte in den Ganglienzellen lokalisirt bleiben, sie konnte
aber auch aus ihnen herausverlegt werden. Mit der zunehmenden
Complication der Lebenserscheinungen und somit des Nerven-
systems wurden die Ganglienzellen immer mehr auf einzelne
Punkte concentrirt und die Wege, welche die Primitivfibrillen
zurlickzulegen hatten, um in die- Ganglienzellen zu gelangen,
wurden immer griosser. Daher kam es im Verlauf der Phylogenie,
dass sich auch an andern Punkten als in den Ganglienzellen
Fibrillengitter ausbildeten, dass die Stellen des Reflexbogens aus
der Ganglienzelle heransverlegt wurden. So entstand das Neu-
ropil, das freie (aber nicht diffuse) Elementargitter in der
Centralsubstanz des Nervensystems. Bei der bekannten Zihig-
keit, mit der altererbte Formverhiltnisse in der Thierreihe bewahrt
werden, ist es nicht zu verwundern, dass nicht mit einemmal das
Elementargitter, das wir bei den Nervennetzen allein in den Zellen
fanden, aus den Ganglienzellen herausverlegt wird, sondern, dass wir
diesen Process der Verlegung bei den verschiedenen Thieren auf den
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verschiedensten Entwicklungsstufen treffen. So finden wirim Cen-
tralnervensystem der Wiirmer die Masse des Neuropils im Vergleich
zur Masse der Ganglienzellen sehr klein. Die Ganglienzellen ent-
halten sehr reichliche Fibrillennetze und fast alle Primitivfibrillen,
welche zu Muskeln fithren (motorische Primitivfibrillen A pa thy’s),
sammeln sich aus Zellgittern [Pontobdella, Lumbricus (Apathy),
Hirudo (Apathy, ich]. Bei Crustaceen tritt die Masse der Gang-
lienzellen weit hinter der des Neuropils zuriick. Das Elementar-
gitter ist sehr dicht, nur wenig Primitivfibrillen treten in die
Ganglienzellen ein und bilden hier Gitter; bei weitem die meisten
aller Primitivfibrillen der peripheren motorischen Nervenfasern
(und auch der Commissurelemente) sammeln sich aus dem Elemen-
targitter, ohne in ihrem Verlauf Zellen zu passiren. Bei Wirbel-
thieren ist die Masse des Neuropils gegeniiber der der Ganglienzellen
noch grosser. Hier liegen die Verhiltnisse aber insofern anders als
bei den vorher erwihnten Thieren als die Ganglienzellen multipolar
sind und inmitten des Neuropils liegen, so dass sie meist in der Bahn
der Primitivfibrillen liegen, also als Durchgangspunkt dienen. Soweit
ich sehe, ist hier aber die Verlagerung des Fibrillengitters fast voll-
kommen durchgefiihrt, indem wenigstens in den motorischen Ganglien
zellen und den Zellen der Grosshirnrinde iiberhaupt keine Fibrillen-
gitter zu existiren scheinen. (Bei den Nervennetzen und dem Central-
nervensystem der Hirudinen wiirde also das Experiment der Aus-
schaltung des kerntragenden Theils eine vollkommene Lihmung
ergeben miissen, weil alle oder die meisten Primitivfibrillen sich in
diesen Theilen miteinander verbinden, bei den Wirbelthieren, weil
die Ganglienzellen Durchgangspunkt fast aller Fibrillen sind.)

Carcinus stebt also auf einer ziemlich hohen Stufe; da
aber noch ein immerhin erheblicher Theil der Fibrillen iunerhalb
der Ganglienzellen ineinander iibergebt, so muss untersucht serden,
welche derjenigen einfacheren Functionen, welche das Nerven-
system ausiibt, im Elementargitter des Neuropils, welche im Fi-
brillengitter der Ganglienzellen lokalisirt sind.

Wir wissen, dass das Nervensystem in Bezug auf  die
Muskulatur einer Extremitit folgende Einfliisse ausiibt, welche
nach Durchschneidung des peripheren Nerven fortfallen. (Ich
fasse hier gleich den speziellen Fall der 2ten Antenne von Car-
cinus in’s Auge, doch gilt das Folgende ja auch ganz im allge-
meinen fiir alle antagonistisch bewegten Organe):
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1. Die Muskulatur steht unter einem dauernden Tonus, d. h.
die Antagonisten werden in einer gleichmissigen, coordinirten
Spannung erhalten, so dass die Extremitit nicht schlaff herab-
hingt.

2. Auf gewisse Reize hin, welche an der Peripherie ange-
setst werden, tritt eine Reflexbewegung ein (in unserm Fall eine
Kriimmung oder Einklappung der 2ten Antenne), bei welcher die
Flectoren das bewegende Organ sind.

3. Beim Aufhoren des Reizes tritt eine Restitutio ad integrum
ein, indem die Extensoren die Extremitiit (die 2te Antenne) wieder
in die vorherige Ruhelage zuriickbringen.

4. Bei der Flexion und bei der Extension wird der Tonus
der jeweiligen Antagonisten ganz oder bis zu einem gewissen
Grade aufgehoben, d.h. die Wirkungen der antagonistisch arbeiten-
den Muskeln wird vom Centralorgan aus coordinirt. (Ganz sicher
findet ein Erschlaffen statt, wenn der eine Muskel sich eben
contrahirt hat und nun der Antagonist in Thitigkeit tritt, Die
Extension wire sogar ohne ein Erschlaffen der Flectoren ganz
nnméglich; da die Flectoren kriftiger sind als die Extensoren
(im gegebenen Fall). Ich glaube aber, dass es auch bei der Be-
wegung aus der Rubelage angenommen werden muss. Wir wissen
zwar, dass bei vielen antagonistischen Bewegungen ein missigendes
Eingreifen der Extensoren bei der Flection und der Flectoren
bei der Extension eintritt. Diese Untersuchungen beziehen sich
aber alle auf hohere Thiere und wir wissen nicht, in wie weit
dies auch fiir niedere Thiere, speziell Carcinus in Betracht kommt.
Bei einigen Organen muss dies wohl sicher angenommen werden,
speziell bei den Bewegungen der Beine, ob aber auch bei der
2ten Antenne, das steht dahin).

5. Es ftritt nicht bei jedem Reiz eine Reflexaction ein,
der Reiz muss vielmehr eine gewisse Stiirke haben; es existirt
eine Reflexschwelle. Der Schwellenwerth kann schwanken bei
verschiedenen Individuen derselben Art und beim selben Thier
je nach Erndhrungszustand, Temperatur u. s. w. Die Reflex-
action ist bei verschieden starken Reizen verschieden gross; es
besteht also in bestimmten Grenzen eine Proportion zwischen
Reizstirke und Reflexgrosse. Wird ein Reflex oftmals hinter
einander wiederholt, so erhoht sich die Reflexschwelle; es ist ein
grosserer Reiz nothig um den Reflex auszulésen als anfangs und
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die Ausschlige werden geringer (Ermiidung). Bei wiederholter
Anwendung eines subnormalen Reizes (der an und fiir sich als
Einzelreiz noch keinen Effect hervorbringt) kann eine Reflexaction
entstehen (Summation der Reize).

6. Die Reflexaction kann vom Centralorgan aus und durch
Ansetzung von Reizen an anderen Korperstellen gehemmt werden.

Bei meinem Experiment der Ausschaltung aller Ganglienzellen,
welche an den Neuropilen der 2ten Antenne sitzen, zeigte sich
nun 1—4 unveriindert; die Antenne zeigte Tonus, auf Reiz trat
eine wohlgeordnete Reflexbewegung ein und beim Nachlassen des
Reizes die Riickbewegung zur Ruhestellung. Auch eine Reflex-
schwelle war noeh vorbanden, doch lag sie tiefer als beim nor-
malen Thier; die Reflexerregbarkeit war erhht. Auch bestand
noch eine Proportion zwischen Reizstirke und Reflexgrosse, nur
dass die grosseren Reflexactionen, z. B. das mehrmals Hinter-
einanderauftreten des Reflexes auf einen Reiz hin, bei geringerem
Reiz eintrat, - als beim normalen Thier. Da nun bei einer so
eingreifenden Operation eher eine Erhohung der Ref lexschwelle
zn erwarten ist, als eine Erniedrigung, so ist man vielleicht -be-
rechtigt diese Erhohung der Reflexerreghbarkeit auf Rechnung
des Fortfalls der Ganglienzellen zu setzen. Man kann also sagen
— obne dass dies aber bewiesen ist —, dass das Primitivfibrillen-
gitter in den motorischen Ganglienzellen von Carcinus eine reflex-
hemmende Function ausiibt. (Zuleitungen vonr andern Theilen
des Gehirns, welche bei der Operation durchschnitten werden,
kann diese Reflexhemmung nicht zugeschrieben werden, da
bei derselben Isolirung der Neuropile ohne Fortnahme der
Ganglienzellen (4. Seite 635) eine Erhohung der Reflexerregbar-
keit nicht constatirt werden kann). Bei oftmals wiederholtem Reiz
tritt wie normal Ermiidung ein (Erhohung der Reflexschwelle)
und eine Summation subnormaler Reize war deutlich zn consta-
tiren. Es sind also fast alle Functionen, welche
das Nervensystem in Bezug auf den Muskelappa-
rat austibt, beiCarcinus ohne den Kern tragenden
Theil des Neurons und ohne das Fibrillengitter
der Ganglienzellen méglich. (Es soll nicht behauptet
werden, dass es nun festgestellt sei, dass der Ganglienzelle an
sich und ihrem Kern gar keine Rolle beim Zustandekommen der
nervésen Vorginge zukommt. So lange es aber nicht experimentell
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bewiesen wird, dass sie eine Rolle spielen, so lange wird man
versuchen miigsen alle nervosen Vorgiinge ohne sie zu erkliren.)

Ehe ich nun versuche, diese Funectionen aus dem Verbalten
der Primitivfibrillen zu erkliren, muss ich untersuchen, ob alle
diese Vorginge sich allein im Bereich der moto-
rischen und receptorischen Bahnen abspielen,
oder ob dabei anch Commissurelemente, wie man
gewohnlich annimmt, eine Rolle spielen.

Wie ich im ersten Theil dieser Arbeit (4. Seite 629 und
und 633) gezeigt habe, hort nach Fortnahme der Ganglienzellen
motorischer Neurone die Reflexerregharkeit am dritten, spitestens
am vierten Tage aunf. Ich glaube bewiesen zu haben (4. Seite
635), dass dies allein auf die Fortnabme der Ganglienzellen zu
beziehen ist, indem ich annebme, dass die Ganglienzelle (und
hierin wahrscheinlich der Kern) einen trophischen Einfluss auf das
ganze Neuron austibt, so dass die Function der iibrigen Theile
des Neurons die Fortnahme der Ganglienzelle nur kurze Zeit
iiberdanern kann. Diese Ansicht von der hauptsichlich trophischen
Function der Ganglienzellen wurde gestiitzt durch das Experiment
an den Cellulae superiores mediales, nach deren Fortnahme zu-
nichst eine Aenderung im Verhalten des Thieres nicht zu con-
statiren ist, nach etwa 2 Tagen aber schuell eintritt. Da diese
Zellen in der iiberwiegenden Mehrzahl Commissurelementen ange-
horen, so lernen wir aus diesem Versuch, dass auch die Com-
missurelemente nur noch kurze Zeit functioniren konnen, nachdem
sie der Zellen beraubt sind, dass sogar diese Zeit im Durchschnitt
kiirzer ist als bei motorischen Neuronen. Es gibt nun — soweit
mir bekanntist, und ich glaube diese Gegend sehr gut zu kennen —-
in den Neuropilen der 2ten Antenne keine Commissurelemente,
welche sich nur auf dieses Gebiet beschrinken. Es strahlen
von vielen Seiten Commissurelemente in diese Neuropile ein,
aber ihre Zellen liegen meist weit ab. Nur die Zellen der Com-
missurelemente cz, und vielleicht derjenigen von ¢;, (4 Tafel
XXIX and Tafel XXVII) liegen in den benachharten Ganglien-
zellpolstern. Von diesen kann cz, gar nicht in Betracht kommen,
da es sich nur in einem der Neuropile verzweigt. (), verzweigt
sich dagegen im Neuropilum Antennarii IT laterale und mediale.
Da es sich aber auch in den medialen Oculomotorius-Neuropilen
aufsplittert und in den Antennen-Neuropilen nur Verbindungen
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herstellt, die ohnehin schon durch die Verzweigungen der motori-
schen Elemente selbst geschaffen werden, so glaube ich, auch
diesem Element keine Bedeutung beim Zustandekommen der
einfachen Antennenreflexe, um die es sich hier handelt, zuschreiben
zu miissen. Schliesslich liegt die Zelle dieser Elemente wahi-
scheinlich im vordersten Theil der Cellulae inferiores mediales,
welche bei der Isolirung der Antennen-Neuropile ohne Fort-
nakme der Ganglienzellen nicht mit am isolirten Stiick bleiben.
Da nun bei dieser Operation (4. Seite 635) die Reflexe der 2ten
Antenne bis zum 7. Tage nach der Operation (und wahrscheinlich
noch linger) hestehen bleiben, in dieser Zeit aber alle von ihren
Zellen getrennten Commissurelemente lidngst ihre Function ver-
loren haben miissen, so glaube ich bestimmt, die vorhin erwihnten
Functionen der Centralsubstanz, soweit sie den Muskelapparat
angehen, allein in die motorischen und receptorischen Bahnen
verlegen zu miissen.

Ich habe in dem Schema Taf. XVII Fig. 3 alles das,
was ich iiber den Verlauf dieser Bahnen, soweit es die Primitiv-
fibrillen angeht, weiss, und was ich aus Vergleich mit den Resultaten
an andern Stellen des Nervensystems von Carcinus und Hirudo
folgern muss, zusammengestellt. Blau sind diejenigen Primitiv-
fibrillen gezeichnet, welche von den Receptionshaaren der Korper-
oberfliche kommend zum Centralorgan hingehen, roth die Primitiv-
fibrillen, die zum Muskel gehen, die also in irgend einem Sinne
motorisch sind, schwarz die ibrigen. Auf der rechten Seite ist
ein Receptionshaar I mit dem Kern der darunter gelegenen
Receptionszelle (Sinnesnervenzelle) eingezeichnet, welches der
2ten Antenne angehodren soll. Ich weiss, dass die receptorischen
Nervenfasern der 2ten Antenne sich an einem ganz bestimmten
Ort, dem Neuropilum Antennarii II posterius, vereinigen. (4. Taf.
XXVIant.I.) Hier werden also auch die in der Faser enthalienen
zahlreichen Primitivfibrillen (von denen es ganz gleich ist, ob sie
alle von einer Receptionszelle, oder, wie Ap 4thy fir Hirudineen
nachgewiesen hat, von vielen herkommen) sich in ihre Elementar-
fibrillen auflésen (Taf. XVII Fig. 3 V. a. p.). An zwei andern
circumseripten Stellen verzweigen sich die Receptionsfasern,
welche durch den Tegumentarius von der Haut des Kopfes kom-
tnend in’s Gehirn treten. (Im Schema Fig. 3 links. Receptionshaar
1I. N. t. [Neuropilum tegumentarii]).
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Der 2te Antennennerv fithrt, wie ich gezeigt habe (4. Seite
479), zwei Arten von motorischen Elementen. Bei der einen (4. Taf.
XXVII Fig. 1, Taf. XXVIII und Taf, XXIX Fig. 7 und 8 ant. II)
gehoren die Zellen zu den Cellulae angulares, bei den andern
(Taf. XX VI, Taf. XXVII Fig. 1 u. Taf. XXIX Fig. T und 8 ant. III)
zu den Cellulae inferiores mediales. Wie aus dem Versuch der Fort-
pabme der Cellulae angulares (4. Seite 333) hervorgeht, stehen die
Elemente ant. II der Flexion der Antenne vor, die Elemente
ant. III der Extension. Bei beiden Nervenelementen konnte gezeigt
werden, dass sie sich erstens sehr stark in einem fiir jede Art
charakteristischen Neuropilkern, dem Neuropilum Antennarii II
laterale und mediale verzweigen (im Schema Taf. XVII Fig. 3
N. a.l. und N. a. m.), sowohl jedes in seinem eignen, als auch
in dem des andern. Die Flectorenelemente geben nun starke
Verzweigungen in das receptorische Antennen-Neuropil (V. a. p.)
und in die beiden Tegumentarius-Neuropile (V. t.). Von den
Extensorenelementen ist nur nachzuweisen, dass sie Fasern gegen
die Tegmentarius-Neuropile senden, aber nicht, dass sie sich anch
in dem receptorischen Antennen-Neuropil verzweigen. Doch ist
anzunehmen, dass auch eine derartige Verbindung besteht, wenn
man in Betracht zieht, dass andere Extensorenelemente (Oculo-
motoriuselement ocm, [4.] Tafel XXVI) sich in allen méglichen
receptorischen Neuropilen verzweigen. Von den Flectorenelementen
ist es nun erwiesen (Taf. XXVII Fig. 1), dass Primitivfibrillen
in allen moglichen Richtungen die periphere Faser, die Ganglien-
zelle und die grosseren Zweige miteinander verbinden. Dasselbe
muss fiir die Extensoren angenommen werden und dem entspre-
chend ist das Schema gezeichnet. (Wahrscheinlich ist aber der
Fibrillenverlauf noch ein viel mannigfaltigerer.)

(Die Ganglienzellen lasse ich vorliufig ganz aus dem Spiel,
da, wie erwihnt, die Neuropile auch ohne sie functioniren). Der
Tonus der Muskeln geht verloren, wenn der periphere Nerv
durchschnitten wird. Man konnte daher sagen, dass ein bestiin-
diger Reiz vou den Receptionszellen dem Gehirn zugefithrt und
durch das Elementargitter N. a. p., welches continuirlich in Pri-
mitiviibrillen der Flectoren und Extensoren (?) tibergeht, auf die
Muskeln durch die Fibrillen ¢ und @, tibertragen wird. Es ist
hiergegen aber einzuwenden, dass bei dieser Annahme auch eine
Herabsetzung des Muskeltonus eintreten miisste, wenn man den
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Tegumentarius durchschneidet, da seine Receptionszellen in eben
so innigem Zusammenhang mit den Antennenmuskeln durch die
Primitivfibrillen d und &, stehen, wie jene. Ich habe etwas der-
artiges aber bisher nicht nachweisen konnen. (Es ist diese Auf-
fassung aber durchaus nicht ganz von der Hand zu weisen.) Wir
milssen also vorliufig annehmen, dass der Tonus im Neuropil oder
im Elementargitter durch irgend einen uns unbekannten continuir-
lichen Reiz erzeugt wird, und da der Tonus coordinirt ist, d. h.
da die Extensoren und Flectoren unter gleichem Tonus stehen,
80 ist anzunehmen, dass dieser continuirliche Reiz an einer Stelle
ausgeilibt wird, wo die Primitivfibrillen der Flectorenelemente und
der Extensorenelemente in inniger Verbindung stehen: dies ist
aber nur der Fall im Neuropilum Antennarii IT mediale und late-
rale (Im Schema Taf. XVII Fig. 8. N. a. m. und N. a. 1.)

Beim Reflexvorgang, der, wie ich gezeigt habe, auch
ohne Ganglienzellen noch coordinirt vor sich geht, muss die durch
den d#usseren Reiz hervorgerufene und durch die im Schema
blauen Primitivfibrillen dem Neuropil zugeleitete Zustandsinde-
rung zweierlei hervorrufen: Einmal muss sie Primitivfibrillen der
Flectoren so erregen, dass sie die Flectoren zur Contraction brin-
gen, und andererseits muss sie den Tonus der Extensoren herab-
setzen. Das erste wird auf dem nichsten continuirlichen Weg,
némlich durch die a-Fibrillen, geschehen. Das zweite konnte dirch
die a,-Fibrille vermittelt werden oder, da deren Existenz ja
nicht sicher feststeht, dureh die schwarze e-Fibrille, das Elemen-
targitter V. a. I. und die c,-Faser. Da der Effect, den die Rei-
zung auf die Flectoren und Extensoren ausiibt, diametral ent-
gegengesetzt ist, indem sie bei den einen Contraction, bei den
andern Erschlaffung oder wenigstens nur ganz geringe und stetig
abnehmende Contractionsgrade hervorbringt, muss man annehmen,
dass entweder die Primitivfibrillen, durch die dieser Effect her-
vorgebracht wird, sich qualitativ voneinander unterscheiden,
oder dags die Beziehungen, in die die in Function tretenden Pri-
mitivfibrillen zu den Muskelnfasern treten, ganz verschieden sind.
Dies letztere scheint mir wahrscheinlicher..

Es wird im Allgemeinen angenommen, dass beim Reflex-
vorgang im Centralnervensystem eine neue Kraft hinzutritt, oder
wenigstens, dass die zugeleitete Kraft umgewerthet wird, in-
dem man behauptet, dass in den motorischen Ganglienzellen
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durch den auf der sensiblen Bahn eintretenden Reiz ein quali-
tiv anderer (und auch stirkerer) Strom, der motorische Impuls,
erzeugt und centrifugal zum Muskel fortgeleitet wird. Dass dies
in der Ganglienzelle nicht geschehen kann, habe ich durch mein
Isolationsexperiment erwiesen; ich glaube aber, dass tiberhaupt
die Annahme eines neu auftretenden, qualitativ vom zugeleiteten
verschiedenen Stromes unnothig ist. Wir wissen, dass dureb
kleine Anstosse ausserordentlich grosse Kraftmengen ausgelost
werden konnen, dass durch ein kleines galvanisches Element eine
grosse Menge Dynamit zur Explosion, durch den Fligelschlag
einer Krihe eine michtige Lawine zum Rollen gebracht werden
kann. Warum sollen wir annehmen, dass im Centralnerven-
system die kleine Energiemenge, welche durch einen receptori-
schen Nerv zugefiihrt wird, hier eine grossere Energie auslost,
die dann ihrerseits erst den Muskel in Thitigkeit setzt? Da gar
keine Veranlassung vorliegt anzunehmen, dass
im Elementargitter eine neue Kraft auftritt und
die eintretende Kraft umgewerthet wird, so ist
es viel wahrscheinlicher, dass die geringe Ener-
giemenge, welche dureh receptorische Fasern
der Centralsubstanz zugefihrt wird, im Elemen-
targitter sichauf motorische Elemente vertheilt,
duich diese den Muskeln zugefihrt wird und erst
hier, bis wohinsiequalitativanverdndert gelangt,
die grosse Energie der Muskelcontraction auslost.

Beim Aufhoren des Reizes oder mehr oder weniger spiter
findet eine Restitutio ad integrum statt, die Flectoren erschlaffen
ganz oder fast ganz, und die Extensoren treten in Action. Die
Extremitit (hier die Antenne) gelangt wieder in die Ruhestellung.
Wodurch wird dies ausgelost? Ich glaube allein durch das Auf-
horen des Reizes. Das Aufhoren eines Druckes auf die Receptions-
haare, einer Belichtung des Auges u. s. w. muss genau so als Reiz
wirken (was ja auch bekannt ist), wie die Unterbrechung eines
constanten Stromes; und ebenso wie etwa das Loslassen des
Gummiballes bei einem photographischen Objectivverschluss das
Umgekehrte bewirkt, wie das Zusammendriicken desselben, so wird
auch hier der Effect des Reizaufhorens umgekehrt wie der des Reizes
selbst sein. Es werden die entgegengesetzten Primitivfibrillen in
Action treten wie vorher. Statt der a-Fasern der Flectoren die
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c-Fasern, statt der c,-Fasern der Extensoren etwa die A,-Fasern.
(Ich muss hier tibrigens, um Irrthiimer zu vermeiden, hemerken,
dass ich weit entfernt bin zu behaupten, dass die Vorginge sich
thatsichlich in dieser Weise und auf den gekennzeichneten Wegen
abspielen. JTch will nur zeigen, wie sie sich auf Grundlage der
Primitivfibrillen abspielen konnen. In Wirklichkeit ist ja die
Mannigfaltigkeit der Fibrillenverbindungen viel grosser und da-
mit wohl auch die Art und Weise des Functionirens viel com-
plicirter.) Nur bei den Flectoren "habe ich zwei Elemente ge-
zeichnet um zu zeigen, (was auch sicher der Fall ist), dass sie
im Neuropilum Antennarii IT laterale (N. a. 1.) (wie die Extensoren
im Neuropilum Antennarii IT mediale) unter einander in Verbindung
stehen. Hier kommt es jedenfalls zu Stande, dass die motorischen
Neurone einer Gattung unter einander in Coordination tretem.
Die Reflexschwelle verlege ich in die receptorischen
Neuropile, indem ich hier besondere Widerstinde im Elementar-
gitter nicht fiir unméglich halte, aber auch sonst in den gan-
zen Weg von der Receptionsstelle zum Muskel. Bei jeder
Kraft, welche fortgeleitet wird, geht auf dem Wege etwas ver-
loren, je nach den Verhiltnissen der Umgebung und den inneren
Verhiltnissen des Leiters mehr oder weniger (Schwanken in der
Hohe der Reflexschwelle bei ein und demselben Thier und
mehreren Exemplaren). Wenn der Reiz also sebr gering ist, so
gelangt er gar nicht bis zum Ziel, dem Muskel, oder trifft hier
so schwach ein, dass er ihn nicht mehr erregen kann. Im Ele-
mentargitter wird aber nun die Kraftmenge, welche durch die
receptorischen Primitivfibrillen zugeleitet wird, nicht nur auf eine
einzelne motorische Bahn iibergeleitet, sondern sie vertheilt sich
mit der Auflisung in Elementarfibrillen auf die motorischen Neu-
rone der verschiedensten Systeme und auch auf Commissur-
elemente. Vermuthlich werden nun die Elementarfibrilleniiber-
ginge zu den motorischen Bahnen hin (sei es direct oder nach
Durchwanderung von Commissurelementen), deren Muskeln auf
dussere Reize sehr leicht reagiren, deren Schwellenwerth also nie-
drig ist (wie z. B. die ersten Antennen), sehr viel zahlreicher sein,
als zu den triger reagirenden. Wie ich schon anfangs angegeben,
halte ich es aber fiir wahrscheinlich, dass auch die Fibrillen-
gitter in den Ganglienzellen hierbei eine Rolle spielen, indem
dureh die Fibrillen /' des Schemas (Taf. XVII, Fig. 3) recep-
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torische Reize zu den Zellen gelangen, hier auf die g-Fibrillen
iibergeleitet werden, welche dann im Muskel eine contractions-
hemmende Wirkung hervorrufen.

Da die Primitivfibrillen eine organische Substanz sind und
bei der Thitigkeit, d. h. wenn sie Reize leiten, sich abbrauchen
miissen, 8o ist es nicht wunderbar, dass nach oftmajiger Reizung
eine Verschlechterung der Leitung, eine Erhohung der Reflex-
schwelle, eine Ermiidung eintritt, und dass sie sich bei der Ruhe
wieder erholen, indem die verbrauchten Stoffe durch das Blut
fortgewaschen und neue Stoffe aufgenommen werden. — Wie
ich gezeigt, ist auch die Summirung der Reize, fiir welche Er-
scheinung man in erster Linie immer die Ganglienzellen in An-
spruch genommen hat, noch méglich nach Ausschaltung der Gang-
lienzellen. Wir miissen uns also vorstellen, dass auch sie allein
im Bereich der Primitivfibrillen zu Stande kommt, ohne dass ein
Sammeldepot fiir die einzelnen Reize besteht. Wir werden an-
nchmen miissen, dass der erste Reiz den Weg bis zu einem ge-
wissen Punkt bahnt, so dass der zweite den Weg mit weniger
Kraftverlust durchliuft, und schliesslich der dritte oder vierte mit
geniigender Energie zum Muskel gelangt.

In #hnlicher Weise haben wir uns das Zustandekommen
der einfachen Reflexe an anderen Orten des Nervensystems vor-
zustellen. Ehe ich auf diese niher eingehe, muss ich auseinander-
setzen, welche Neurone ich fiir motorisch, welche fiir receptorisch,
welche fiir verbindende (Commissurelemente) halte. Diejenigen
Elemente, welche bestimmt von der Peripherie her Reize dem
Nervensystem zufiihren, sind zunichst die schon betrachteten
Fasern des Tegumentarius, ein Theil der Fasern des Antennarius
secundus, die Fasern des Otocystenbiindels des Antennarius I
(4. Taf. XXVII an, an, und an,) und die sich T-formig im Bauch-
mark verzweigenden Elemente (4. Taf. XXV s,). Fir sie ist
typisch, dass sie mit keinen Ganglienzellen des Centralnerven-
systems in directer (grober) Verbindung stehen, und dass sie alle
nur in einem ganz beschrinkten Gebiet des Neuropils sich auf-
zweigen, dass sie nicht zu den motorischen Neuronen hingehen,
sondern, dass die motorischen Neurone Verzweigungen in ihr
Verzweigungsgebiet senden. Die Verzweigungen der receptori-
schen Fasern sind also immer auf ein Neuropil eines Ganglions
(oder mehrerer Ganglien bei dem receptorischen Bauchmark-
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elemente s,) beschrinkt; sie lisen sich an diesen Stellen in viele
und feine Zweige auf, ohne stirkere Aeste abzugeben (wie unvoll-
kommen gefirbte motorische oder Commissurelemente immer thun).
Dies Verhalten ist so typisch, dass es als diagnostisches Mittel gelten
darf. — Es fehlen noch diejenigen receptorischen Elemente, welche
von den tangoreceptorischen Endorganen der ersten Antenne und
des Augenstieles kommen. Aus dem anatomischen Befund der
Praparation geht fir die ersteren hervor, dass sie in dem einen
(nicht von der Statocyste kommenden) Biindel des Antennarius I
verlaufen miissen, fiir die letzteren lisst sich durch die Nerven-
durchschneidungsversuche (4. Seite 540) zeigen, dass sie zum
grossten Theil, wenn nicht alle, im Opticus enthalten sind. Mit
dem erwihnten Biindel des Antennarius I treten nun Fasern in’s
Gehirn, welche sich inmitten des Neuropilum Antenrarii I mediale
schnell in feine Zweige auflosen und mit keinen Ganglienzellen
in dewmonstrirbare Verbindung treten (4. Taf. XXVII an,. An
einer Stelle steht hier filschlich an, statt an,). Ich halte also
diese fiir die receptorischen Elemente der ersten Antenne.

Beim Opticus ist es bei der grossen Anzahl von Fasern,
welche sich in so verschiedener Weise im Gehirn verzweigen,
schwieriger zu. entscheiden, welche der Tangoreception dienen.
Wie bekannt und besonders durch die schine Untersuchung von
Parker (8) erwiesen ist, gehen die Fasern der Retina nicht direct
zum Gehirn, sondern passiren erst im Augenstiel drei Ganglien,
d. h. die Eindriicke, welche die Retina empfingt, werden bereits
hier nach bestimmten Principien geordnet. In Folge dessen sind
die Opticusfasern keine eigentlichen Receptionsfasern, sondern es
sind Ausliufer von Commissurelementen. So verzweigen sie sich
denn auch ganz nach Art dieser, sie treten in Beziehung zu
mehreren Neuropilen. Nur einige wenige dieser, nicht mit im
(rehirn gelegenen Zellen in Verbindung stehenden Fasern ver-
zweigen sich nach Art receptorischer Elemente, das sind die
Fasern o4 und o0,y (4. Taf. XXVI) und o7 (Taf. XXVIII). Da
diese letzteren nur in geringer Anzahl vorhanden zu sein scheinen
und sich in einer Gegend verzweigen, in welche, so weit es
nachzuweisen war, keine Zweige motorischer Elemente gehen,
so bleibt nur oy und o,, fiir diejenigen iibrig, welche die Be-
riihrungsreize vom Augenstiel dem Gehirn zuleiten.

Fiir die motorischen Elemente miissen wir die Forderung
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aufstellen, dass sie mit Zellen im Centralorgan zusammenhingen,
dass sich ihre Verzweigungen auf mehrere Neuropile erstrecken,
und dass sie durch einen peripheren Nerv eine Faser entsenden.
Dies geht einmal aus der Form derjenigen Elemente hervor,
welche Allen (3) direct zu Muskeln verfolgen ‘konnte. Zweitens
spricht mein Experiment der Fortnahme der Cellulae angulares
(4. TI. Seite 633) dafiir. Die Axenfortsitze dieser Zellen ver-
halten sich alle in der gleichen Weise, sie verzweigen sich in
mehreren Neuropilen (4. Taf. XXVII, Fig. 1 und Taf. XXVII],
ant. IT) und geben je eine periphere Faser in den Antennarius II.
Nach Fortnahme dieser Zellen erlischt nach einigen Tagen die
Function der Flectoren der 2ten Antenne, die zugehirigen Elemente
miissen also motorisch sein. Drittens muss es daraus gefolgert
werden, dass der Oculomotorins, welcher wahrscheinlich rein mo-
torisch ist, nur Elemente von den erwihnten Qualititen fiihrt.
Ausser der Erfiillung dieser anatomischen Forderungen muss aber
noch der physiologische Nachweis gefiihrt werden, dass derjenige
Nerv, durch den die periphere Faser das Centralnervensystem
verldasst, wirklich motorische Qualitdten enthélt, d. h. es muss
gezeigt werden, dass nach seiner Durchschneidung eine Libmung,
und auf Reizung seines peripheren Stumpfes ein motorischer Effect
in seinem Ausbreitungsgebiet eintritt. Danach sind alle diejenigen
Elemente, welche ich in den Tafeln der ersten Mittheilung (4.
Taf. XXV—XXIX) roth gezeichnet habe, motorisch; zweifelhaft
ist es nur von dem Bauchmarkelement m, (4. Taf. XXV, Fig. 2),
weil es sich nachweislich nur in einem Neuropil verzweigt und
von dem (lediglich aus technischen Riicksichten roth gezeichneten)
Gehirnelement m (4. Taf. XXVI), da die periphere Faser in eine
Commissur und nicht in einen peripheren Nerv tritt. Dagegen
muss das Element o, (4. Taf. XXVII, Fig. 1) sicher als ein
motorisches Element angesehen werden, weil es als einziges vorr
allen Opticuselementen die erwihnten anatomischen Forderungen
erfiillt, die motorische Qualitiit des Opticus aber durch das phy-
siologische Experiment sicher gestellt ist (4. Seite 542).

Die einfachen Reflexe der 2ten Antenne wurden bereits
als Paradigma besprochen. Hier ist nur noch wenig hinzuzufiigen.
Ein Reflex der 2ten Antenne tritt bei geringceren Reizen nur ein (4.
S. 493) auf Beriihrung der Antenne selbst und der Kopfhaut und
zwar immer nur einseitig. In Uebereinstimmung damit finden wir
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nur directe Verbindungen der motorischen Elemente mit dem re-
ceptorischen Neuropil der zweiten Antenne und der Kopfhaut der
gleichen Seite (4. Taf. XXVI und XXVII). Eine Coordination
zwischen den Bewegungen beider zweiten Antennen existirt nicht,
daher auch keine directe Verbindung der motorischen Neurone
beider Seiten. ,

Von den motorischen Elementen der ersten Antenne
ist mir nur eine Art genaner bekannt geworden und diese auch
nicht vollstindig (4. Taf. XXVIII an,). Jedenfalls existirt aber
noch eine andere Art mit Zellen im seitlichen unteren Zelllager.
Die Elemente an; sind jedenfalls die Flectoren, da bei der Lings-
spaltung des Gehirns (4. II. 8. 612 und folgende) immer nur eine
Schidigung der Flectoren der ersten Antenne gefunden wurde,
woraus gefolgert werden muss, dass das Flectoren-Neuropil in der
Nihe der Mittellinie liegt. Reflexe treten hier auf viele Reize
ein, der Weg derselben kaun aber nur fiir wenige demonstirt
werden. (Berihren der Antenne selbst: Reflexbogen im Neuro-
pilum Antennarii I mediale. Beriihren der Kopfhaut: Reflexbogen
im Neuropilum tegumentarii inferius. 4. Tafel XXVIII). Be-
ziehungen in den Bewegungen der ersten Antenne zu den Stato-
cysten existiren nicht, und so ist auch eine Verbindung mit den
Statocysten-Neuropilen (4. Taf. XXVIII) nicht nachweisbar.

Einfache Reflexe der Augen. Sie bestehen in der
Einklappung und der Vorstreckung des Augenstiels durch die
Flectoren und Extensoren. Diese Bewegungen fallen fort nach
Durchschneidung des Oculomotorius; es miissen also in diesem
die betreffenden motorischen Elemente gesucht werden. Ich habe
in diesem Nerven zwei Arten von motorischen Elementen dar-
stellen konnen (4. ocm, und ocm, Taf. XXVI u. Taf. XXVI]J,
Fig. 1 u. 2). ocm, hat seine Zelle im seitlichen, unteren Zell-
lager und verzweigt sich mehr lateral, besonderes im Neuropilum
oculomotorii laterale, ocm, verliuft zur Mitte, verbreitet sich bier
haunptsichlich im Neuropilum oculomotorii mediale und steht mit
Zellen der Cellulae inferiores mediales (?) in Verbindung. Ich
habe nun gezeigt, dass den Elementen ocm, die - flectorische
Function zukommt, den Elementen ocm, die extensorische (4. IIL
S. 621). Bei den Augenbewegungen ist eine Correlation zwischen
beiden Seiten offenbar. So sehen wir denn auch innige Verbin-
dungen der motorischen Neurone beider Seiten besonders bei den
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Flectoren. (Ich komme spiter darauf zuriick.) Als Punkt, wo
die Correlation der einzelnen Flectorenelemente untereinander und
der einzelnen Extensorenelemente untereinander stattfindet, nehme
ich das Neuropilum oculomotorii mediale und laterale an. Verbin-
dungen zwischen beiden Arten, durch die die Entspannung der
Extensoren bei der Beugung und der Flectoren bei der Aus-
streckung vermittelt wird, konnten mit Sicherheit nur an einer
Stelle demonstrirt werden (Taf. XXVIII, Fig. 2).

Reflexe der Augen finden statt:

1. Auf leichten Reiz des Augenstiels einseitig, bei starkem
beiderseits. Zuleitende Fasern o,, und og. Der Reflexbogen
ist hier leicht ersichtlich. Der Reflex des gekreuzten Auges tritt
spiter und bei stirkerem Reiz ein; es muss daher angenommen
werden, dass die Primitivfibrillenleitungen zu den Verzweigungen
der motorischen Elemente im gleichseitigen Neuropil zahlreicher
sind als im gekreuzten (4. Taf. XXVI).

2. Auf Lichtreiz. Zum Zustandekommen dieses Reflexes
konnen alle diejenigen Opticuselemente in Anspruch genommen
werden, welehe sich im Neuropilum optici anterius superius ver-
zweigen und die Opticuselemente 0,5 und 0, welche sich im
Neuropilum oculomotorii mediale verzweigen.

3. Auf Reiz der ersten Antenne. Hier ist nur eine Ver-
bindung der Extensoren mit dem Neuropilum Ant. I, med. zu
constatiren (Taf. XXVII, Fig. 2).

4. Auf Reiz der zweiten Antenne. Verbindungen der Flee-
torenelemente und der Extensorenelemente mit dem Neuropilum
Ant. II, posterius (Taf. XXVII, Fig. 2 u. Taf. XXVI).

5. Auf Reiz der Kopfhaut. Verbindungen der Flectoren-
elemente mit dem Neuropilum tegumentarii superius aber auch
mit den Tegumenteriusfasern, welche sich im Neuropilum oculo-
motorii mediale aufsplittern (Taf. XXVII, Fig. 2). Verbindungen der
Extensorenelemente mit dem Neuropilum tegumentarii (Taf. XXVI).

Hier noch eine zoologische Nebenbemerkung: Das Auge
verhilt sich in Bezug auf die motorische Innervirung genau wie
eine Extremitit. Der motorische Nerv findet seine Hauptendstitten
in zwei gut abgesetzten Neuropilen, einem lateralen und einem
medialen. Ihnen gehort ein laterales und ein mediales Zellpacket
zu u.s.w. Ich glaube daher, dass dieser Befund
ein wichtiger Beweis dafir ist, dass die gestiel-
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ten Augen der Arthropoden einem Extremititen-
paar entsprechen.

Einfache Reflexe der Thoraxextremitidten.
Ich meine hier zundchst nur die Anziehung eines Beines und
wieder Streckung auf Reiz des Beines selbst oder eines mehr
entfernten. Um iber die Reflexe der Bauchmarksorgane Niheres
berauszubekommen, unternahm ich eine Untersuchung an Astacus
fluviatilis und an anderen Arthropoden, da hier dem Bauchmark
operativ besser beizukommen war, als bei Carcinus. Die Re-
sultate dieser Untersuchung habe ich in einer eigenen Arbeit
(Vergleichende Untersuchungen iber die Functionen des Central-
nervensystems der Arthropoden [9]) publicirt. Aus dieser Unter-
suchung geht hervor, dass jede Ganglienhilfte Centrum fiir die
Flexion und Extension der zugehirigen Extremitit ist und dass
der einfachste Reflex, die Anziehung der Extremitit auf Reiz
derselben und das nachherige wieder Ausstrecken ebenfalls dort
zu Stande kommt. (Dies wird in gewissen Grenzen durch die Ver-
suche am Bauchmark von Carcinus [4. Seite 637] bestitigt.) Wir
finden anatomisch, dass in jeder Ganglienhilfte mindestens zwei
Arten von motorischen Elementen vorhanden sind (4. Tafel
XXV, Fig. 3, m, u. m,), von denen wir die eine fiir flectorisch,
die andere fiir extensorisch balten mdgen, wir finden ferner, dass
in jedes Ganglion receptorische Fasern (s,) eintreten, welche sich
rein einseitig in engumgrenzten Neuropilen verzweigen. Nach
dem Vorhergesagten ist also die Art und Weise des Zustande-
kommens dieser Reflexe leicht versténdlich.

Teh konnte nun bei Astacus zeigen, dass nach Durchschnei-
dung der Quercommissur eines Ganglions bei Reiz irgend einer
Extremitit alle Beine mit einer Bewegung antworteten mit Aus-
nahme desjenigen gekreuzten Beines, dessen Quercommissur durch-
schnitten war. Ich zog hieraus folgenden Schluss (9):

»Die Quercommissuren eines jeden Ganglions sind der ein-
zige Weg, auf dem ein Reiz von der Reizseite auf die andere
iibertragen werden kann.“

Es stimmt dies mit der anatomischen Untersuchung gut
iiberein. Die Reize, welche von der Peripherie zugeleitet werden,
werden im Bauchmark rein einseitig durch die receptorischen
Fasern fortgeleitet (4. Tafel XXV, Fig. 3 s,). Da jedes moto-
rische Neuron nur durch die quere Commissur desselben Ganglions
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einen Ast auf die gekreuszte Seite in das receptorische Neuropil
sendet (4. Tafel XXV, Fig. 3, m; und m,), so muss die Moglich-
keit der Reiziibertragung bei Eintritt des Reizes auf der ge-
kreuzten Seite nach Durchschneidung der queren Commissur aus-
geschlossen sein. Wir sehen, dass die vielen vorhandenen Commis-
surelemente, welche mit Umgebung der durchschnittenen Quer-
commissur eine Verbindung herstellen konnten, nicht im Stande
sind, dies zn thun.

Was ich bisher besprochen, sind einfache Reflexe, d. h.
Reflexe, welche wir uns allein auf der receptorisch-motorischen
Bahn zu Stande kommend vorstellen konnen und, wie ich beim
Paradigma: der 2. Antenne, gezeigt habe, vorstellen miissen.
Vielleicht gebhdren hierhin auch noch ein Theil der Putz- und
Abwehrbewegungen, vor allem aber der Reflex der Automie, auf
die ich nicht weiter eingehen will. Bei allen iibrigen Reflexen
fithren entweder eine ganze Anzahl von Extremitiiten unter ein-
ander coordinirte Bewegungen aus, oder die Reflexe werden von
Organen ausgefiihrt, welche mit dem Reizorte in keiner directen
receptorisch-motorischen Verbindung stehen. Fiir diese complicirte-
ren Reflexe muss die Vermittlung von Commissurelementen, die ich
in grosser Anzahl im Gehirn und Bauchmark auffand, in' Anspruch ge-
nommen werden. Welche in jedem Fall in Function treten, lisst sich
zum Theil aus den Resultaten der von mir ausgefithrten Operationen
erschliessen. Die Commissurelemente spielen dabei aber nach
meiner Ansicht keine besonders hochstehende Rolle. Sie thun
weiter nichts, als dass sie die Reize, welche aunf einer oder mehreren
receptorischen Bahnen zugeleitet werden, umgruppiren und auf
die verschiedenen motorischen Bahnen vertheilen.

Die complicirten Retlexe.

1. Der Gang.

Ich habe ausfithrlich beschrieben, dass das normale Thier
meistentheils rein seitlich geht, und dass ihm hierzu vier ver-
schiedene Gangarten zur Verfiigung stehen, dass daneben aber
auch noch bisweilen der Gang der Makruren, nimlich Vorwérts-
oder Rickwirtsgang, voriibergehend heobachtet wird (4. Seite 500).
Nach Durchschneidung beider Schlundcommissuren fillt die Mog-
lichkeit des Seitenganges ganz fort (4. II. Seite 593), dagegen
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bleibt der Vorwirtsgang bestehen, wird aber durch den Eintritt ver-
schiedener anderer Complicationen, auf dieichspiter eingehen werde,
stark beeintrichtigt. Jedenfalls konnte aber mit Sicherheit gezeigt
werden, dass der Vorwirtsgang noch ausfiihrbar ist, wihrend
vom eigentlichen Brachyurengang, dem Seitwirtsgang, jede Spur
fehlt. Bei den makruren Decapoden, den ich untersuchte, nim-
lich bei Astacus fluviatilis, wird der hauptsdchlich ausgefiihrte
Vorwirts- und Riickwiirtsgang zwar nach Ausschaltung des Ge-
hirns verdndert, aber er wird noch in deutlicher Weise ausge-
fihrt (9. Seite. 461). Durchschneidet man bei diesem Thier eine
Schlundcommissur, so ist es im Stande noch gerade vorwirts zu
gehen, ebenso wie alle andern Arthropoden, bei denmen die Orts-
verinderung in der Liingsaxe des Korpers geschieht (9. Seite 467).
Es kommt daneben ein mehr oder weniger hober Grad von Kreis-
gang nach der gesunden Seite vor, aber dieser ist, wie ich zeigen
konnte, nicht eine nothwendige Folge der Operation und ist, wo
er auftritt, auf die fehlende Hemmung der Beine der operirten
Seite vom Gehirn her zuriickzutihren (9. Seite 541). Anders
ist es bei Carcinus: Durchtrennt man hier die Schlundcommissur
einer Seite, so tritt immer Kreisgang ein und zwar immer im
selben Sinne (bei Operation links im Sinne des Uhrzeigers, bei
Operation rechts im entgegengesetzten Sinne des Ubrzeigers).
Die Beine der operirten Seite sind ganz unfihig seitwirts zu
schreiten, sie arbeiten immer vorwirts. Der Kreisgang kann
hier nicht auf eine verlorengegangene Hemmung der einen Bein-
seite bezogen werden; wir haben es vielmehr mit einer richtigen
Zwangsbewegung zu thun.

Aus diesen Versuchen geht ‘hervor, dass im Bauchmark
der Brachyuren dieselben Gangcoordinationen localisirt sind, welche
sich bei den in der Liingsaxe des Korpers sich bewegenden
Arthropoden, speciell bei ihren Vorfahren, den Makruren, dort vor-
finden, und dass das, was die Brachyuren vor ihnen voraus haben,
was sie neu hinzuerworben haben, nimlich der Seitwirtsgang,
im Gehirn zu Stande kommt.

Ich habe nun gefunden, dass der Vorwirtsgang, welcher
nach Fortnahme des Gehirns bei Carcinus noch fortbesteht, eben-
so wie bei Astacus vollkommen verschwindet, wenn man die
Beinganglien von den Mundganglien trennt (4. II. Seite 637 und
9. Seite 471). Es geht hieraus hervor, dass die Gangcoordinationen
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(soweit sie den Vorwirtsgang angehen) in den Mundganglien
zu Stande kommen. Hier liegen in der That eine grosse An-
zahl complicirter Commissurelemente (4. Tafel XXV, Fig. 2 u. 3),
und diesen miissen wir wenigstens zum Theil diese Rolle zu-
schreiben, Es liegen auch in den Beinganglien eine Anzahl von
Commissurelementen, und diese mogen beim Zustandekommen
von Gangreflexen mit thitig sein; sie sind aber nicht fihig, sie allein
zu bewerkstelligen. — Nach einseitiger Durchschneidung der
Lingscommissuren zwischen zwei Beinganglien (9. Seite 475 und
4. Seite 638) betheiligen sich die anf dieser Seite hinter der
Durchschpeidungsstelle gelegenen Extremititen am Gange nicht,
wihrend die Beine der gesunden Seite sich in unveriinderter
Weise bethiitigen. Nach Durchschneidung einer oder mehrerer Quer-
commissuren von Beinganglien (9. Seite 477 und 4. V. Seite 638)
ist der Gangmodus kaum verindert. Es muss daraus gefolgert
werden, dass die coordinirten Gangimpulse vom Centrum, den
Mundganglien, aus rein einseitig zu den Beinganglien geleitet
werden, dass nicht die Quercommissuren der Beinganglien die
Gangimpulse auf die gekreuzte Seite leiten konnen, und dass
die Coordination zwischen rechts und links ganz oder wenigstens
in der Hauptsache schon in den Mundganglien zu Stande kommt.
(Beziehungsweise im Gehirn beim Seitwirtsgang.)

Wir haben gesehen, dass bei der Durchschneidung -einer
Schlundeommissur in Bezug aunf den Bewegungsapparat vier Ver-
inderungen zu Stande kommen, nidmlich auf der operirten Seite
1) eine Schwiichung der Muskulatur, 2) ein Ueberwiegen der
Flectoren iiber die Extensoren, 3) die Unmiglichkeit des Seit-
wiirtsganges und alleiniges Fortbestehen des Vorwirtsganges (in
Folge dessen Kreisgang) und 4) auf der gekreuzten Seite eine
Vermehrung und Verkleinerung der Schritte beim Gang nach der
operirten Seite (4. II. Seite 602). Die Ursache dieser Veriinde-
rungen kann durch die Operationen am Gehirn auf den Fort-
fall der nervisen Verbindungen mit bestimmten Theilen desselben
zuriickgefithrt werden.

1. Die Schwichung der Muskulatur der operirten Seite
findet, wenn auch nicht in so bhohem Maasse, statt, wenn man die
Statocyste (Otocyste) derselben Seite (bei unversehrter Commissur)
exstirpirt bhat (4. S. 533). Es ist wabrscheinlich, dass -zn der
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Herabsetzung, welche die Fortnahme dieses peripheren Recep-
tionsorgans schafft, noch im Centralorgan etwas hinzukommt. Da
die Exstirpation des einen Globulus, welcher die eine centrale
Endstatte der Statocysten-Fasern ist, keine Herabsetzung der Mus-
kelkraft hervorruft, so muss die andere Endstiitte, das Neuropilum
Antennarii I laterale (4. Taf. XXVIII, Nr. Ant. I lat. und diese
Arbeit Schema Taf. XVII, Fig. 5) dafiir in Anspruch genommen
werden. Der dauernde Reiz, den wir im Sinne Ewald’s (10)
von der Statocyste ausgehend annehmen miissen, wird durch die
Fasern an, dem Gehirn. zugeleitet und durch die einzigen von
hier zum Bauchmark ziehenden Fasern cz, auf die Beinganglien
und direct oder indirect auf die Beinmuskulatur iibertragen (Taf.
XVII, Fig. 5 roth —.—-— ). Dynamisch bietet dieser Ausfall an
Muskelkraft der Erklirung grosse Schwierigkeiten, da man nicht
gut einsehen kann, wie der Ausfall eines continuirlich erfolgenden
Reizes mit einem Schlage die Wirkung der Muskeln schidi-
gen kann,

2. u. 3. Das Ueberwiegen der Flectoren tiber die Exten-
soren und der Fortfall des Seitwirtsganges (bei Durchschneidung
einer Commissur auf derselben Seite, bei Durchschneidung beider
Commissuren auf - beiden Seiten) kKonnte auf ein und denselben
Theil des Gehirns zuriickgefiihrt werden. Nach Abtragung der
gesammten Cellulae superiores mediales tritt immer starke Kriim-
mung der Beine ein. Der Seitwirtsgang wird unmoglich, und
nur Vorwirtsgang ist ausfihrbar (4. II. S. 625). Es geht hier-
aus hervor, dass irgend welche Zellen dieses Zellpolsters hierbei
eine Rolle spielen. Bei einseitizer Abtragung der Zellen traten
die Erscheinungen nur in der gleichen Thoraxhilfte auf, genan
wie bei der Durchschneidung der Schlundeommissur dieser Seite
(4. 1I. S. 627). Hier liess sich deutlich pachweisen — was bei
der Fortnahme auf beiden Seiten wegen der lang andauernden
allgemeinen Gehirnerscheinungen nicht moglieh war —, dass
der Fortnahme der Ganglienzellen die Krimmung der Beine und
der Kreisgang nicht direct folgt, sondern dass sie erst im Laufe
des zweiten und dritten Tages nach der Operation allmihlich auf-
treten. Es geht daraus hervor, dass nicht in den Ganglienzellen
die nach ihrer Fortnahme ausfallenden Correlationen zu Stande
kommen, sondern in andern Theilen der betreffenden Neurone,
welche noch einige Zeit, aber nicht auf die Dauer ohne die Zellen
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functioniren konnen. Da nun schon ein kleiner, querer Schnitt
mit einem kleinen Messerchen in das Neuropilum optici anterius
superius geniigt, um dieselben Erscheinungen sofort hervorzurufen
(eine Operation, die ich noch nicht beschrieben habe), so miissen
in diesem Neuropil fiir die postulirten Commissurelemente wich-
tige Verzweigungen liegen. Die Fortnahme der Globuli, wenn
gie gut ausgefithrt ist, hat keine #hnlichen Erscheinungen zur
Folge, sie haben also mit diesen Correlationen nichts zu thun
(4. 1I. S. 622). Auch nach Spaltung des Gehirns treten keine
Folgen der bezeichneten Art auf (4. II. Seite 612 und folgende).
Hieraus geht hervor, dass zum Zustandekommen der Coordinationen
des Seitwirtsganges und der richtigen Beinhaltung eine quere
Verbindung beider Seiten der Theile, in denen sie nachweislich
zu Stande kommen, nicht nothwendig ist. Die Commissurelemente,
welche diesen Correlationen vorstehen, miissen also rein einseitig
im Gehirn sich ausbreiten, miissen sich im Neuropilum optici
anterius superius verzweigen und ihre Zellen unter den Cellulae
superiores mediales liegen haben. Ob sie continuirlich durch das’
ganze Gehirn laufen oder noch eine Aufsplitterung erfahren, kann
nicht festgestellt werden; daher konnen dieser Function sowohl
die Elemente ¢z, wie die Elemente ¢, (4. Taf. XXIX) diese letzteren
dann in Verbindung mit den Elementen ¢b, (4. Taf. XXVII), oder
andere bisher nicht dargestellte Commissurelemente vorstehen.
(Siehe die gewellten rothen Neurone im Schema Tafel XVII,
Fig. 5). Da der Seitwirtsgang sowohl vom Kopf her (z. B.
durch Belichtung) als auch vom Thorax her eingeleitet und be-
einflusst werden kann, so muss das zum Seitwirtsgang nothwen-
dige Neuropilum- optici anterius sumperius Zuleitungen von den
Augen (welche in gentigender Menge bekannt sind) und vom
Thorax erhalten.

4. Die Vermehrung der Sechritte auf einer Seite beim Seit-
wirtsgang (resp. Kreisgang) nach der anderen Seite kann ausser
durch Durchschneidung einer Schlundcommissur noch auf zwei
Arten in ganz derselben Weise erzeugt werden, durch Exstirpa-
tion der Statocyste und durch Exstirpation des Globulus derselben
Seite (also Gangincoordination auf der linken Seite bei Rechts-
gang ist zu erzeugen durch Durchschneidung der rechten Schlund-
commissur (4. II. Seite 607), Fortnahme der rechten Stato-
cyste (4. S. 531) oder Exstirpation des rechten Globulus (4. II.
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S. 623)). Beim Gang nach der operirten Seite arbeiten beide
Beinseiten normal und coordinirt. — Bei Fortnahme beider Stato-
cysten oder beider Globuli tritt die Gangincoordination auf beiden
Seiten ein, eine Vermehrung der Schritte bei Rechtsgang auf der
linken, bei Linksgang auf der rechten Seite. Es wird daraus
geschlossen, dass die Beine der vorangehenden Seite den Takt
angeben, da sie unter allen Umstinden normale Schritte machen,
withrend zur coordinirten Theilnahme der folgenden (schiebenden)
Beine die Statocyste der vorangehenden Seite nothwendig ist.
Der Einfluss, den die Statocyste hier beim Gang ausiibt, wird
zum Theil im Globulus verarbeitet (da die Exstirpation eines
Globulus die gleiche Wirkung hat, wie die Fortnahme der gleich-
seitigen Statoeyste), sicher aber auch noch in einem Theil der
gekreuzten Gehirnseite, da die Spaltung des Gehirns von vorne
bis zum Mittelloch genau denselben Effect hat, wie die Fort-
nahme beider Globuli oder beider Statocysten. Dieser Theil
der gekreuzten Gehirnseite (der andere Globulus kann es nicht
sein, da sonst nach Fortnahme eines Globulus beiderseits die
Gangincoordination auftreten miisste) muss also mit dem Glo-
bulus durch Fasern verbunden sein, welche in den vorderen queren
Gehirncommissuren verlaufen. Ueber seine Lage wissen wir sonst
nichts. — Um es nochmal zusammenzufassen : Zum Zustandekommen
der Correlation in der Schrittzahl beim Gang nach rechts ist das
Zusammenarbeiten der rechten Statocyste, des rechten Globulus
und eines Theils der linken Gehirnhiilfte, welcher mit dem rechten
Globulus durch eine quere, vor dem Mittelloch verlaufende Com-
missar verbunden ist, aber nicht der Globulus der anderen Seite
ist, nothwendig; das Product dieser drei Organe wird den linken
Beinganglien durch die rechte Schlundecommissur zugeleitet.
(Teh erinnere hier daran, dass bei rechtsdurchschnittener Schlund-
commissur eine Incoordination in der Zahl der rechten Schritte
bei Linksgang nicht auftritt, aber hervorgerufen werden kann
durch Exstirpation der link en Otocyste.) Diese Coordination
in der Schrittzahl, welche man so gern einfach in die queren
Commissnren der Beinganglien verlegen mochte, kommt also auf
einem ganz complicirten Wege zu Stande. Wir miissen uns vor-
stellen, dass durch die ruckweise Bewegung des Korpers bei jedem
Schritt der vorangehenden Beinseite, welche ja den Takt an-
gibt, eine Zustandséinderung in der gleichseitigen Statocyste zu
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Stande kommt, dass diese dem Globulus durch die Fasern an,
oder an, (4. Taf. XXVIII) zugeleitet wird, hier im Verein mit
einem Theil der gekreuzten Gehirnhilfte verarbeitet wird und
schliesslich durch die Commissur der vorangehenden Seite
zu den gekreunzten Beinganglien gelangt.

Sonderbar ist es nun, dass der motorische Effect des Ganges
auf die Augenbewegungen ganz anderen Bedingungen sein Zu-
standekommen verdankt. Die Augen stellen sich bei eintretendem
Gang immer in der Gangrichtung ein. Nach jedem Schritt be-
wegen sie sich etwas zur Normalstellung zuriick und schlagen
schnell am Anfang des neuen Schrittes wieder zur extremsten
Seitenstellung (4. Seite 499). Nach dem Vorhergehenden wiire
es nun wahrscheinlich gewesen, dass auch hierbei die Statocysten
die vermittelnde Rolle spielen, vielleicht noch die Photoreception.
Dies ist aber durchaus nicht der Fall. Weder Fortnabme der
Statocysten, noch Schwirzung der Augen, noch beides zusammen
schidigt die Augenbewegungen beim Laufen. Auch Fortnahme
der Globuli und L#ngsspaltung des Gehirns fithrt keine Veriin-
derung herbei. Dagegen lisst sich nachweisen, dass nach Durch-
schneidung einer Schlundcommissur diese Augenhewegungen auf
beiden Seiten herabgesetzt sind, besonders aber auf der Durch-
schneidungsseite. Hieraus muss gefolgert werden, dass bei jedem
Schritt ein Reiz von den Beinganglien zum Gehirn geleitet wird
und hier die Augenbewegungen auslost. Da die Bewegung des
Auges auf der Durchschneidungsseite nicht ganz erlischt, so
muss angenommen werden, dass diese Zuleitung entweder von
dem zuleitenden Element direct oder durch Vermittelung anderer
Elemente auf diese Seite ibertragen wird. Dies wird dadurch
bestitigt, dass bei Thieren, denen das Gehirn gespalten und die
eine Schiundcommissur durchschnitten ist, nur Bewegung des
Auges auf der intakten Seite beim Laufen eintritt. Da nach
alleiniger Lingsspaltung des Gebirns ein Ausfall nicht constatirt
werden konnte, so muss angenommen werden, dass bei jedem
Schritt von beiden Seiten her ein Reiz auf das Gehirn iibertragen
wird, und dass die quere Verbindung, die eben angenommen
wurde, zum vollstindigen Zustandekommen dieser Augenbewe-
gungen nicht nothwendig ist. Den gestellten anatomischen Be-
dingungen entspricht das Element cz; (4. Tafel XXVII) (Schema
Fig. 5, Tafel XVII), welches sich wenigstens in den Neuropilen,
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in denen sich die Extensorenelemente der Augen verzweigen, reich-
lich aufsplittert. (Ein Beweis, dass es dieser Function vorsteht,
kann natiirlich nicht erbracht werden.)

2. Der Aufbidumreflex.

Wir haben gesehen, dass dieser Reflex noch auftritt, wenn
die Schlundcommissuren durchsehnitten sind (4. II, 594). Er
zeigt danach dieselben Verdinderungen wie der Gang, die Ruhe-
lage und der Starrkrampfreflex; die Vollkommenheit ist gestort
durch das Ueberwiegen der Beuger iiber die Strecker und durch
die Sehwiche der Muskulatur. Sein eigentlicher centraler Sitz
ist jedenfalls aber das Bauchmark. Wie ich gezeigt habe, ist er
ebenso wie der Gang, mit dem er in engem Zusammenhang
stebt, nicht nur vom Thorax, sondern auch durch Reize der Ge-
hirnorgane auszuldsen, besonders durch Lichtreiz. Wie bei mecha-
nischer Reiznng tritt er symmetrisch auf, wenn der Reiz auf
beiden Seiten und in gleicher Stirke angesetzt wird, d. h. wenn
beide Augen durch den Lichtreiz gleich stark getroffen werden,
unsymmetrisch, wenn nur eine Seite gereizt wird, hier also nur
ein Auge oder das eine Auge stéirker als das andere betroffen wird.
Das unsymmetrische Aufbdumen geht dabei meist Hand in Hand
mit Flucht nach der ungereizten oder weniger gereizten Seite
(4. Seite 508). Aus Versuchen, bei denen ein Auge verklebt
wird, ging nun hervor, dass es sich bei diesem Aufbiumen auf
photischen Reiz nicht um eine Perception der Lage, der Ent-
fernung und der Bewegungsrichtung des bewegten Gegen-
standes handelt, sondern eben nur darum, ob beide Augen oder
ob das rechte oder linke vom Reiz betroffen wird. Es handelt
sich also nur um die Zuleitung eines einfachsten Lichireizes von
gewisser Grisse. Bei Thieren, denen eine Schlundcommissur
(die rechte) durchschnitten ist, tritt immer nur unsymmetrisches
Aufbaumen ein (links stirker als rechts). Es konnte nun gezeigt
werden (4. II. Seite 610), dass der volle Effect auf Lichtreiz
eintritt bei photischer Reizung des linken Auges, dass dagegen
bei demselben Reiz des rechten Auges nur ein geringer Reflex
eintritt. Daraus muss gefolgert werden, dass der Lichtreiz durch
Fasern auf das Bauchmark iibertragen wird, welche von jedem
Auge durch die gleichseitige und durch die ungleichseitige
Schlundcommissur zum Bauchmark ziehen und, dass die gleich-
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seitigen Fasern im Stande sind, den vollen Effect auszulosen,
wihrend die im Gehirn gekreuzten nur eine accessorische Be-
deutung haben. Derartige direct vom Opticus durch die Schlund-
commissuren in’s Bauchmark ziehende Fasern sind nun thatsich-
lich darstellbar und ich glaube, dass man ihnen die bezeichnete
Function zuschreiben darf (4. Tafel XXVIII, o, und o;, Schema
Tafel XVII, Fig. 6, o, und o).

o

3. Der negative Phototropismus.

Der negative Phototropismus verschwindet 1) nach Schwir-
zung der Augen, 2) nach Herausnahme beider Globuli, aber auch
schon fast vollstindig nach Herausnahme eines Globulus, 3) nach
Lingsspaltung des Gehirns von vorne bis zum Mittelloch, 4) nach
Durchschneidung beider Schlundcommissuren (bei Durchschneidung
einer erfahrt er nur eine geringe Einbusse). (4. Seite 520, 4. II.
Seite 622, Seite 617.) (Ein Verschwinden des negativen Photo-
tropismus war auch bei Astacus und Hydrophilus durch Lings-
spaltung des Gehirns hervorzurufen [9. S. 465 und S. 522].) Ich
glaube, dass der Weg, auf dem der negative Phototropismus zu
Stande kommt, durch diese und die anatomischen Daten deutlich
zu Tage tritt. Von jedem Opticus zieht ndmlich ein starkes
Faserbiindel vor dem Mittelloch auf die gekreuzte Seite und hier
in den Globulus (Tractus optico-globularis, 4. Tafel] XXVI, Fig.
2 und Tafel XXIX, Fig. 2—5). Vom Globulus geht eine
reichliche Faserbindung zum Bauchmark (Tractus globulo-commis-
suralis Tafel XXVI, Fig 2). (Siehe die punctirten Fasern im
Schema Tafel XVII, Fig. 6). Die Lichtreize werden also auf
den gekreuzten Globulus iibertragen, hier auf andere Fasern ver-
theilt vnd dem Bauchmark zugeleitet, wo dann die Beinganglien
und die ganzen ibrigen zum Bewegungsapparat gehorigen
Theile des Nervensystems und weiterhin die Bewegungsapparate
selbst in der Weise angeregt werden, dass sie von der Reizquelle
(dem Licht) fort, den reizloseren Stellen (dem Schatten) zustreben.
(Ieh will #brigens nicht behaupten, dass der Tractus optico-glo-
bularis nur diesen Reflex vermittelt.)

4. Der Umdrehreflex.

Carcinus hat zwei Moglichkeiten sich aus der Riickenlage
in die Bauchlage zuriickzubringen; er kann sich iber das Ab-
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domen (und das ist beim normalen Thier das Uebliche) und tiber den
Kopf umdrehen (4. S. 513). Die Ausfiihrbarkeit dieses Reflexes
in seinen beiden Formen ist ganz in den nervsen Organen des Bauch-
marks gelegen (4. II. S. 594). Wir haben aber gesehen, dass
darch verschiedene Operationen der Umdrehreflex in gewisser
Weise beeinflusst werden konnte. Beim normalen Thier ist zum
Zustandekommen des Umdrehreflexes dreierlei nsthig: 1) Der Korper
muss auf der Ventralseite die Berithrung mit dem Boden verloren
haben, 2) die Dorsalseite des Thieres muss in Contakt mit festen
Gegenstinden sein, 3) der Riicken muss dem Mittelpunkt der Erde
zugewandt sein.

Bei einem Thier, dem beide Schlundcommissuren durch-
schnitten sind, ist zum Zustandekommen der Umdrehreflexe nur
noch die Bedingung 1 und 2 zu erfilllen, die Bedingung 3 fillt
fort. Hilt man das Thier in Bauchlage vom Boden entfernt
und legt ein Brettchen auf den Riicken, so werden die beiden
letzten Beine reflectorisch auf den Riicken gelegt und machen
auch Umdrehbewegungen (4. II. Seite 595). Dasselbe Phiinomen
finden wir bei Thieren, denen beide Otocysten fehlen, bei solchen,
denen beide Globuli exstirpirt sind, und schliesslich hisweilen bei
Thieren, denen das Gehirn von hinten bis zum Mittelloch ge-
spalten ist (4. Seite 524, 4. II. Seite 624 und Seite 620). Nach
Exstirpation eines Globulus oder einer Statocyste tritt die Er-
scheinung nur auf einer und zwar der gleichen Seite ein. Da
die Statocyste der peripherste Ort ist, von dem aus der Effect
hervorgebracht werden kann, so ist er ihrem Ausfall allein zu-
zuschreiben. Die Beziehungen, welche zwischen dem Thier und
der Anziehungskraft der Erde bestehen, finden hauptsichlich in
den Statocysten statt, und nimmt man diese Organe fort, so ver-
hilt sich das Thier fast so, als ob es iiberhaupt keine nervisen
Beziebungen zur Erde besisse. Es werden daher die Beine zur
Umdrehstellung auf den Riicken gelegt, wenn nur die beiden
anderen Bedingungen erfillt werden, auch dann wenn das Thier
sich in Bauchlage befindet, eine Umdrehung also nicht nothig ist.
Der Reiz, den die Anziehungskraft der Erde auf die Statocysten
ausiibt, wird zu zwei centralen Stationen fortgeleitet, zum Globu-
lus und zum Neuropilum Antennarii I laterale; aber nur von
der einen, dem Globulus, wird er zum Bauchmark und zwar durch
die gleichseitige Schlundeommissur fortgeleitet, da die Fortnahme
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dieses dieselbe Erscheinung hervorruft, wie Exstirpation der gleich-
seitigen Statocyste. (Dass auch das Neuropilum Antennarii T laterale
Fasern von der Statocyste erhiilt, welche derartige Reize ver-
mitteln, wird bei den Compensationsbewegungen bewiesen werden.)
Bei dem ganzen Vorgang sind aber auch noch quere Fasern des
(ehirns von Bedeutung, welche in den Quercommissuren hinter
dem Mittelloch verlaufen. Ob sie beide Globuli miteinander ver-
binden . oder jeden Globulus mit einem anderen Theil der ge-
kreuzten Gehirnseite, bleibt dahin gestellt. (Die Elemente, welche
bei dieser Leitung in Betracht kommen konnen, sind im Schema
Tafel XVII, Fig. T auf der linken Seite zusammengestellt und
zwar sind sie glatt aunsgezogen.)

Ein normales Thier dreht sich aus der Riickenlage zur
Bauchlage gewohnlich tiber das Abdomen um, nur selten iiber den
Kopt. Ein Thier, dem die Otocysten beide fehlen, dreht sich
in der Regel tber den Kopf um und fillt dabei gewdhnlich
(besonders auf glatten Flichen) wieder hinten tiber, wenn es die
Bauchlage erreicht hat. (Bei normalen Thieren geschieht dies
nicht.) Fiir diese Bevorzugung der Umdrebung tber den Kopf
weiss ich keine Erklirung, doch kenne ich eine zweite Operation
nach der sie ebenfalls auftritt, niimlich nach Spaltung des Ge-
hirns in der Mittellinie von vorn bis zam Mittelloch (4. IL. S. 619).
Die so operirten Thiere zeigen aber nicht das hiiufige Hinten-
tiberfallen nach beendeter Umdrehung, welche ohne Zweifel
auf eine mangelnde Coordination der Bewegungen zuriickzufiihren
ist. (Derartige Aenderungen der Bewegungscoordination nach
Fortnahme statischer Apparate sind zuerst von Ewald genauer
studirt worden {10].) Da dasselbe nach.Durchschneidung der
Quercommissuren hinter dem Mittelloch und nach Exstirpation der
Globuli nicht auftritt, so muss gefolgert werden, dass diese Corre-
lationen, welche von der Statocyste ausgehen, die zweite Station
der Statocystennerven, das Neuropilum Antennarii I laterale
passiren und von hier aus ungekreuzt direct auf das Bauchmark
tibertragen werden. Ich nehme dafir die Fasern an; und die
Commissurelemente czg (4. Tafel XXVIII) in Anspruch (siehe im
Schema Tafel XVII, Fig. T rechts). Die Elemente czg nahm ich
schon fir die Leitung des Statocystentonus beim Gang in An-
spruch. Hier handelt es sich ja um nichts anderes. Nach dem,
was wir von den Primitivfibrillen wissen, konnen wir aber sehr



Das Centralnervensystem von Carcinus Maenas. 437

wohl ein und dasselbe Element fiir mehrere Functionen in Anspruch
nehmen, da es ja nichts weiter als ein Leitungskabel ist.

Die Bevorzugung des Umdrehens iiber den Kopf, auf die
ich nach diesem Excurs zuriickkomme, tritt nicht auf nach
Fortnahme der Globuli. Sie muss also wohl zu Stande kommen
durch den Fortfall von Statocystenreizen, welche dem Neuropilum
Antennarii I faterale durch die Fasern an, (Schema Tafel XVII,
Fig. T) zugeleitet werden und von hier durch quere Commissuren,
welehe vor dem Mittelloch liegen, auf gekreuzte, vordere Theile
des Gehirns iibertragen werden. Die Elemente ¢,, (4. Tafel XXVII
und Sehema Tafel XVII, Fig. 7 gestrichelt) mogen hierbei eine
Rolle spielen.

5. Die Compensationsbewegungen der Augen.

Bei diesen Bewegungen (4. Seite 497) spielen ausser den
Flectoren und Extensoren des Augenstiels, deren Nervenfasern
im Oculomotorius laufen, auch die Heber und Senker eine Rolle,
welche vom Opticus aus innervirt werden (4. Seite 540) und zwar
durch die Elemente o, (Tafel XXVII) (vergleiche Seite 422).
(Die Heber und Senker des Auges, d. h. die Muskeln, welche
das Auge dorsalwirts und ventralwirts bewegen, spielen natiir-
lich auch bei den auf Seite 424 beschriebenen einfachen Reflexen
eine Rolle. .Es geht dies schon aus der anatomischen Thatsache
hervor, dass sich ihre nervosen Elemente in all den receptorischen
Neuropilen verzweigen, von deren peripherem Endpunkt aus eine
Reaction der Augen hervorgerufen werden kann. Ich habe sie
aber dort nicht weiter beriicksichtigen zu miissen geglaubt, weil
sie einerseits bei diesen Processen nur eine untergeordnete Rolle
spielen und andererseits ihre Mitberiicksichtigung die Darstellung
zu sehr complicirt hitte.) Wir haben nun gefunden, dass die
Compensationsbewegungen der Augen hauptsichlich von den
Statocysten abhingig sind, da sie fast vollkommen nach deren
Fortnahme verschwinden (4. Seite 522). Dass wir es hier mit
einer Wirkung der Statocyste zu thun haben, welche allein durch
die Anziehungskraft der Erde hervorgerufen wird, habe ich schon
anfangs bewiesen (4. Seite 528 und folgende). Ausser den Stato-
cysten ist aber auch den Augen selbst, insofern sie photorecipiren,
eine Bedeutung beim Zustandekommen der Compensationshewe-
gungen zuzumessen (4. Seite 522). Schliesslich spielt noch ein
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dritter Factor eine Rolle, auf den ich spiter komme. Da nach
der Fortnahme der einen centralen Endstiitte der Statocysten-
fasern, nimlich der Globuli, die Compensationsbewegungen nicht
fortfallen, auch nicht geschwicht werden, so muss gefolgert
werden, dass die hier wirkenden Einflisse der Statocyste zu der
anderen Endstitte der Statocystennerven, dem Neuropilum Anten-
narii I laterale geleitet werden (4. 1I. Seite 623).

Ich habe in dem Schema (Taf. XVII, Fig. 8) die moto-
rischen Elemente der Augenbewegung, die Elemente der Stato-
cystennerven, einige photoreceptorische Elemente und drei Commis-
surelemente ¢y, ¢;; und cb;, zusammengestellt. Um alles in einer
Figur darstellen zu konnen, habe ich die sich deckenden Neuropila
optici anteriora superiora, medialia und inferiora hinter einander,
das Neuropilum oculomotorii laterale, das von dem in der
Figur fortgelassenen Neuropilum optici posterius iiberdeckt wird,
neben das Neuropilum optici mediale gezeichnet. Der Globulus
ist verkleinert und zur Seite geriickt, so dass das Neuropilum
Antennarii I laterale zu sehen ist. Ocm, (roth gestrichelt) ist ein
Extensorenelement, ocm, (roth punktirt) ein Flectorenelement,
0, ein Element eines Hebers oder Senkers des Auges. (Die
Verzweigungen der Elemente halten sich an die Resultate der
anatomischen Untersuchung.)

Diese drei Arten motorischer Elemente stehen an verschie-
denen Stellen mit einander in Connex. Alle haben Beziehungen
zu photoreceptorischen Opticuselementen (0,5, 0,5, 049, 045, 07,
und o,,). Das Element ocm, und o, stehen direct mit dem
Neuropilum Antennarii I laterale, dem Endpunkt der in Betracht
kommenden Statocystenfasern, in Verbindung, die Flectorenele-
mente ocm, durch Vermittlung des (rechts gezeichneten) Com-
missurelements ¢;, (schwarz punktirt). Alle drei Elemente ent-
senden quere Fasern auf dic gekreuzte Seite, so dass sie auch
mit dieser in Verbindung stehen. Trotzdem nun alle Verbin-
dungen vorhanden sind, welche fiir die Erklirung der Compen-
sationshewegungen nothwendig gefordert werden miissen, so sind
doch diese Augenbewegungen allein auf dem Wege der recepto-
risch-motorischen Bahnen nicht moglich. — Die Durchsehneidung
der queren Verbindung der [lectorenelemente schidigt das Zu-
standekommen der Compensationshewegungen sehr wenig (4. Il
S. 620). Man wird daher gewiss annehmen diirfen, dass auch
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die Durchschneidung der queren Aeste der Extensoren- und Heber-
elemente, welche vor dem Mittelloch liegen, keinen allzugrossen
Effect auf das Zustandekommen der Compensationsbewegungen
ausiiben wird. Trotzdem findet ein vollkommenes Verschwin-
den der Compensationsbewegungen statt, wenn man das Gehirn
von vorne bis zum Mittelloch spaltet. Dass quere Verbindungen
im Gehirn bei diesem Reflex eine grosse Rolle spielen, das war
schon daraus zu erwarten, dass die Fortnahme einer Statocyste
hauptséichlich das gekreuzte Auge in seinen Compensationsbewe-
gungen schidigt. Da es gekreuzte Statocystenfasern nicht giebt,
‘oder wenigstens sicher nicht in grosserer Anzahl, so mussten an-
dere Elemente hierbei eine Rolle spielen. Diese miissen sich nun
1) im Neuropilum Antennarii I laterale, 2) in Neuropilen, in denen
Opticusfasern sich aufsplittern, und 3) in Neuropilen, in die Aeste
der drei Arten von motorischen Elementen der Augenmuskeln
gehen, verzweigen. Diesen Bedingungen entsprechen die Elemente
¢35 (4. Taf. XXVII[ und Schema Taf. XVII, Fig. 8). Ueber
die Lage der Zellen dieser Elemente konnte etwas Genaueres nicht
eruirt werden. Moglicherweise liegen sie unter den Cellulae superio-
res mediales und werden durch einen der Aeste, welche in das
Neuropilum optici mediale gehen, mit solchen verbunden (s. im
Schema Taf. XVII, Fig. 8 rechts). Thatsichlich kann demon-
strirt werden, dass zu diesem Neuropil Ausliufer von Zellen des
vorderen Zelllagers hingehen. Sicher ist es aber absolut nicht, dass
hier die Zellen der Elemente ¢,, liegen. Da nun nach Fort-
nahme des vorderen Ganglienzellpolsters, auf einer Seite oder
auf beiden Seiten, die Compensationshewegungen gleich nach
der Operation noch zu Stande kommen konnen, dann aber ver-
schwinden (4. II. Seite 627), so miissen hier Ganglienzellen von
Elementen liegen, welche bei diesen Augenbewegungen eine con-
ditio sine qua non sind. Es mogen dies die Elemente ¢,; sein —
und ich nehme dies der Einfachheit halber an — aber, wie ge-
sagt, bewiesen ist es nicht.

Wie ich anfangs gesagt, spielt nun ausser Einflissen der
Statocysten und der Augen noch ein dritter Factor eine Rolle
beim Zustandekommen der Compensationshewegungen, wenn die-
selbe auch nur sehr gering sein mag: Nach Fortnahme beider
Statocysten und Schwirzung beider Corneae war bei einigen
Thieren noch eine geringe Conmpensationshewegung zu constatiren
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(4. Seite 522). Nach Durchschneidung beider Schlundeommissuren
stehen die Augen in Bauchlage nicht normal, sondern sind der
Mittellinie mehr genihert und steiler aufgerichtet (4. I1. Seite 591).
Dem entsprechend sind auch bei Verlagerung der Axe des Thieres
zum Horizont die Compensationsbewegungen verdindert. Nach
Durchschneidung einer Schlundcommissur vertheilen sich diese
beiden Aenderungen der normalen Augenstellung auf beide Augen
(4. II. Seite 603). Das rechte Auge (bei rechts durchschnittener
Commissur) steht mehr der Mittellinie geniihert, das linke ist steiler
aufgerichtet. (Diese Fehler in der Augenstellung sind bei allen
Compensationsstellungen wieder zu finden.) Es entspricht diese
Stellungsinderung der Augen etwa der Compensationsstellung,
welche die Augen einnehmen, wenn ein normales Thier links
und hinten hoher liegt, als rechts und vorne. — Wenn ein Thier
horizontal liegt, so sind die Druckwirkungen an den Einsatz-
punkten der Beine und die Druck- und Zugwirkungen in den
Gelenken (letzteres auch bei suspendirter horizontaler Lage) auf
beiden Seiten gleich. Wird die Lage der Korperaxe zum Hori-
zont verindert, so werden die bezeichneten Einwirkungen unsym-
metrisch. Da die Reize, welche damit Hand in Hand gehen,
sicher zur Reception gelangen, so sind auch auf diese Weise die
Bedingungen eines absoluten aber gewiss nicht sehr feinen Gleich-
gewichtsorganes gegeben. Dieser Gedankengang ist ja bereits
mehrfach ausgesprochen worden. Ich glaube nun, dass diese
Reize auch zum Gehirn gelangen und hier die Rolle des dritten
Factors bei den Compensationshewegungen der Augen spielen.
Sie fallen fiir die eine Seite nach Durchschneidung einer Com-
missur fort. Bei horizontaler Lage des Thieres deckt sich dann
der Reizungszustand, welcher vom Bauchmark her dem Gehirn
zugefiibrt wird, etwa mit dem einer links héheren Lage und so,
meine ich, kommt die dawernd verinderte Augenstellung bei
Thieren mit einer durchschnittenen Commissur zu Stande. Die
Elemente, welche diese Zuleitungen vom Bauchmark bewirken,
miissen, um auf die Compensationshewegungen einwirken zu
konnen, in innige Verbindung mit den Gebieten treten, in wel-
chen diese zu Stande kommen. Diese Bedingung erfillt das
Element cb,, in vollem Maasse (Schema Taf. XVII, Fig. 8), in-
dem es sich weitliufig im Neuropilum optici inferius verzweigt und
auf beiden Seiten mit dem Element ¢y3, dem ich den Hauptan-
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theil an den Compensationshewegungen zuschreibe, in vielfache
Verbindungen tritt. 7

Da jeder Lage des Korpers im Raum eine bestimmte Stel-
lung der Augen zukommt, welche dauernd eingehalten und nach
Unterbrechung der Augenstellung (durch Einziehung auf Reiz hin)
immer wieder eingenommen wird, so muss angenommen werden,
dass ein dauernder coordinirter Reiz auf die Augenmuskeln aus-
geiibt wird. Diesem Zweck mogen die directen Verbindungen
der motorischen Neuzone der Augenmuskeln mit den Neuropila
Antennarii I lateralia Bienen (siehe das Schema). Wird die Lage des
Korpers veriandert, so wird der Erregungszustand der in Betracht
kommenden receptorischen Primitivfibrillen ge#ndert, nimlich der
Primitivfibrillen von Opticusfasern, Statocystenfasern und der Ele-
mente cb,,. Diese Aenderung des Erregungszustandes wird durch
die Elemente  ¢,; gesammelt, geordnet und den verschiedenen
motorischen Neuronen zugeleitet. (Um zu wissen, auf welchen
der zu Gebote stehenden Wegen dies geschieht, miisste der Ver-
lauf der Primitivfibrillen in all diesen Fasersystemen bekannt sein.)

6. Die Bewegungen der Augen bei passiver
Rotation um die Vertikalaxe.

Bei der Rotation eines Carcinus um seine Vertikalaxe be-
wegen sich die Augen der Drehrichtung entgegen bis zur dusserst
moglichen Stellung, schlagen dann etwas gegen die Normalstel-
lung zurtick und gehen wieder zur dussersten Stellung iiber. So
entsteht ein kleinschligiger Correctionsnystagmus (4. Seite 499).
Die Muskeln, die dies hervorbringen, sind hauptsichlich die
Flectoren und Extensoren der Augen, aber auch die Heber und
Senker werden eine Rolle dabei spielen. Bei der Rotation des
Thieres wird eine Verlagerung seiner Axe zum Horizont nicht bewirkt.
Es sind aus diesen und andern Griinden die Bewegungen der
Augen bei passiver Rotation um die Vertikalaxe durchaus von
den Compensationsbewegungen der Augen zu trennen. Die recep-"
torischen Organe, welche beide Phaenome vermitteln, sind die-
selben, aber die Reizqualitiiten, welche durch sie zum Central-
nervensystem gelangen, sind sicher verschieden.

Die Ausschlige der Augen bei passiver Rotation sind ver-
windert 1) nach Sechwirznng der Corneae, 2) nach Fortnahme beider
Statocysten und 3) nach Durchschneidung beider Schlundcom-
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missuren (4. Seite 521 u. 523, 4. II. Seite 592). Sie ver-
schwinden ganz 1) nach Schwirzung der Corneac und Heraus-
nahme der Statocysten, 2) nach Herausnahme der Statocysten
und Durchschneidung beider Schlundcommissuren und werden
sehr stark herabgesetzt nach Durchschneidung beider Schlund-
commissuren und Schwirzung der Corneae. Nach Durchschnei-
dung einer Schlundcommissur macht das gleichseitige Auge klei-
nere Ausschlige als das gekreuzte. Es geht hieraus hervor, dass
drei Factoren zusammenkommen miissen, damit die normalen
Bewegungen zu Stande kommen konnen: Photische Reize, Reize,
die durch die Statocysten vermittelt werden und Reize, die vom
Bauchmark zugeleitet werden, ganz wie hei den Cowpensations-
bewegungen, nur dass hier die photischen und die Bauchmark-
reize eine grissere Rolle spielen. Auch der centrale Endpunkt
der in Betracht kommenden Statocystenfasern ist der gleiche
(ndmlich das Neuropilum Antennarii I laterale). Nach Fortnahme
der Globuli werden die Augenbewegungen bei passiver Rotation
nicht veridndert, (4. II. Seite 623), und die quere Verbindung bei-
der Gehirnhilften durch die vor dem Mittelloch gelegenen Com-
missuren ist hier wie dort absolute Bedingung. Trotzdem be-
haupte ich, dass die Reize, welche diese Bewegungen zu Stande
bringen, andere sind, als bei den Compensationsbewegungen.
Fiir die Statocysten habe ich Beweise beigebracht, dass ihre
Wirkung bei den Compensationsbewegungen durch Beeinflussung
von Seiten der Anziehungskraft der Erde hervorgerufen wird,
wihrend sie bei den Bewegungen der Augen bei passiver Rota-
tion um die Vertikalaxe auf Remanenzbewegung beruht. Die
vom Bauchmark kommenden Reize konnen hier nicht durch einen
unsymmetrischen Zug an den Beinen hervorgerufen werden, da
die Gleichgewichtslage des Thieres gar nicht geindert wird,
sondern nur durch den auf beiden Seiten gleichmiissigen aber
verschieden gerichteten Zug, der durch die Centrifugalkraft auf
die Beine und Gelenke beider Seiten ausgeiibt wird. Fiir das
Zustandekommen dieser Bewegungen konnen dieselben grob ana-
tomischen Bahnen d. h. dieselben Nervenfasern in Anspruch ge-
nommen werden, wie bei den Compensationsbewegungen, so dass
das Schema Taf. XVII, Fig. 8 auch fiir diese gilt. Die in die-
sen Bahnen in Action tretenden Primitivfibrillen diirften aller-
dings andere sein.
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Das Gehirn als Reflex hemmendes Organ.

Durch die in den vorhergehenden Mittheilungen beschriebe-
nen Versuche an Carcinus und meine vergleichenden Studien am
Centralnervensystem anderer Arthropoden (9) glaube ich erwiesen
zu haben, dass im Gehirn dieser Thiere unter anderem ein Reflex
hemmendes Organ zu sehen ist. Das leichte Eintreten der Reflexe
und ibr langes Andauern, das nach Durchschneidung der Schlund-
commissuren auftritt, legt beredtes Zeugniss dafiir ab. Iech er-
innere an die erhohte Reflexerregbarkeit bei so operirten Carcini,
Astaci und Hydrophili, an die fast unausgesetzt ausgefiihrten
Gang-, Reinigungs- und Fitterbewegungen dieser Thiere, an das
Ueberfiillen des Magens mit Nahrung und die ungehemmte Aus-
fiihrung der Copulation bei Carcinus (4. II. Seite 596 u. 598).
Es treten Reflexe bei subnormalen Reizen ein und Reflexe auf einen
einfachen Reiz, welche beim normalen Thier mehrerer, verschiedener
Reize zur Auslosung bedirfen (Fiitterbewegungen, Copulation).
Bei Carcinus gelang es, die Orte des Gehirns, wo wenigstens die
meisten Hemmungen zu Stande kommen, zu lokalisiren. Es sind
dies die Globuli (4. II. Seite 624). Da schon -nach Fortnahme
eines Globulus deutlicher Hemmungsmangel auftritt, so ist anzu-
nehmen, dass das Zusammenarbeiten beider Globali bei den Hem-
mungsprocessen unumgéinglich nothigist. Es geht dies auch daraus
hervor, dass bei Spaltung des Gehirns von vorne bis zum Mittel-
loch, wodurch die queren Commissuren zwischen beiden Globuli
durchschnitten werden, erhohte Reflexerregharkeit und andere
Zeichen mangelnder Hemmung auftreten (4. II. Seite 618). Zum
Theil kann der Hemmungsantheil auf den Fortfall hemmender
Reize zuriickgefiihrt. werden, zum Theil wird die Hemmung aber
auf complicirtere Vorgiinge zurtickzufiihren sein. — Das-Licht iibt
auf normale Thiere ohne Zweifel einen hemmenden Einfluss aus.
Sie sitzen bei Tage still in einer moglichst dunkien Ecke, wenn
sich nicht grade eine Jagdgelegenheit auf Palaemon bietet. Beim
Dunkelwerden kommen sie dann aus ibren Verstecken herans
und unternehmen grosse Wanderungen. Da nun ein starkes
Faserbiindel von jedem Opticus durch eine quere, vor dem
Mittelloch gelegene Commissur zum gekreuzten Globulus geht
(Tractus optico globularis), so ist wohl anzunehmen, dass das
ewige Herumwandern und Klettern der Thiere, denen die Glo-
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buli entfernt sind, oder das Gehirn bis zum Mittelloch gespalten
ist, hauptsichlich auf den Fortfall der Hemmung durch das
Licht zurtickzuftihren ist.

Zum Zustandekommen der Umklammerung und der Copu-
lation ist bei einem normalen Minnchen mehrerlei nothwendig:
Einmal ein Gegenstand von einer gewissen Grosse, der bei der
Beriihrung mit der Bauchseite bestimmte mechanische Reize aus-
iibt; dieser Gegenstand muss ein Carcinus sein, muss weiblichen
Geschlechtes und eben gehidutet sein. Diese letzten drei Quali-
titen werden wahrscheinlich alle durch einen Reiz erfiillt, nim-
lich durch einen chemischen Reizstoff, welcher nur von weib-
lichen, eben gehiuteten Carcini ausgeht (die Beweise dafiir 4.
Seite 519). (Selten sieht man ein Méinnchen auf dem Riicken
eines anderen sitzen, wobei das obere das untere mit einem oder
mehreren Beinen umklammert hilt. Hier ist zweifelhaft, ob dies
tiberhaupt mit Copulation irgend etwas zu thun hat.) Thiere,
denen beide Commissuren durchschnitten, das Gehirn gespalten
oder die Globuli entfernt sind, sieht man nun sehr hiufig Mann-
chen, ungehiiutete Weibchen oder Steine resp. Holzstiicke von
der Grosse eines Carcinus in der schonsten Weise umklammern
nnd versuchen, die Copulation damit vorzunehmen. Es geniigt
bei diesen Thieren also zum Zustandekommen des Umklammerungs-
reflexes der mechanische Reiz, den ein Gegenstand von Carcinus-
grosse auslost. Giebt man ihnen ein eben gehiutetes Weibchen,
so sttirzen sie sich sofort darauf los (beim Commissurlosen kann
allerdings von einem Darauflostirzen kanm die Rede sein)
unter Aufgebung ihres Holzstiickes oder, was es war, und voll-
ziehen mit ihm die Copulation. Sie sind also noch sebr fiir den
zweiten fiir das normale Thier nothwendigen Reiz, den chemischen
Stoff, empfinglich, aber sie beantworten schon den einfachen
Berithrungsreiz mit dem Umklammerungsreflex, sie entbehren also
einer Hemmung. (Es soll mir nicht jemand kommen und be-
haupten, diese Thiere litten nur an Gedéchtnissschwiche und er-
innerten sich erst der zur Copulation allein geeigneten gehiute-
ten Weibchen, wenn sie in ihre Nihe kommen!)

Durch die Hemmungen, welche das Gehirn ausiibt, gewinnt
das Verhalten der Thiere das Zweckmissige. Diese Zweckmis-
sigkeit ist tief in ihre Natur eingepflanzt, in einer langen phy-
logenetischen Entwicklungsreihe erworben und von Eltern auf
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Kinder vererbt. Sie wird nicht im Laufe des individuellen Lebens
etwa durch Evfahrangen erworben, sie ist kein Verdienst des einzel-
nen Thieres, sondern wird jedem Exemplar bereits im Ei in poten-
tia mitgegeben; sie ist bei allen Thieren die gleiche, ist beim
jiingsten Individuum, das eben seine Entwicklung beendet, die-
selbe wie beim greisen Carcinus. Es soll nun keineswegs damit
gesagt werden, dass alle zweckmissigen Reflexe im Gehirn zu
Stande kommen; denn es kann Niemandem zweifelhaft erscheinen,
dass die Vertheidigung, die ein commissurloses Thier beim Fest-
halten eines Beines zeigt, die Aufpahme von Nahrung u. s. w.
zweckmiissig sind. Es sind also schon im Bauchmark allein
nervise Verbindungen vorhanden, welche fiir das Thier von der
grossten Bedeutung sind; aber im Kampf um’s Dasein, in der
freien Natur ist das Thier ohne Gehirn weit unterlegen, es muss
bald sein Ende finden, weil ihm eine Menge von zweckmissigen
Reflexen, die erst im Gehirn zu Stande kommen, fehlen.

Es ist nun noch die Frage zu entscheiden, ob diesen Thieren
unter Anwendung des am Anfang dieser Untersuchung (4. Seite
486 und folgende) aufgestellten Maassstabes psychische Qualititen
zukommen, oder ob sie reine Reflexmaschinen sind. Ich behaupte
auf das bestimmteste das letztere. Bei den vielen normalen
Thieren, die ich untersuchte und von denen ich einzelne durch
Wochen beobachtet habe, konnte ich nie etwas feststellen, was
man mit Fug und Recht als Lernen bezeichnen konnte. Es
konnte vielleicht jemand das Benutzen andrer Extremititen bei
der Umdrehung als der eigentlichen Umdrehbeine nach Verlust
dieser als gelernt zn bezeichnen belieben (4. Seite 513). Wie ich
schon angedeutet, wire dies aber wohl sicher nicht richtig. Wir
miissen vielmehr das Zustandekommen der Umdrehung unter den
verinderten Bedingungen als eine Anpassung ansehen, die jedem
Carcinus bereits im Ei mitgegeben ist, etwa wie das Vermogen
ein abgeschnittenes Bein zu regeneriren. ~Denn: Bei allen Thieren,
bei denen diese oder jeme bei der Umdrehung thitigen Beine
abgeschnitten werden, treten die gleichen Ersatzerscheinungen
auf und zwar gleich nach der Operation in derselben Vollkommen-
heit -wie nach Wochen. (Auch beim Thier mit durchschnittener
Schlundcommissur wurden diese Ersatzerscheinungen constatirt).
Selbst dann, wenn die Thiere sich mit Hiilfe andrer Beine einige
Tage oder Wochen nach Fortnahme der eigentlichen Umdreh-
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beine besser umdrehen konnten als am. ersten Tage, so wire da-
mit fiir ein Lernvermégen nichts bewiesen. Es hiesse das weiter
pichts, als dass pridisponirte Bahnen, die bis dahin wenig be-
nutzt wurden, sich ausgefahren haben, dass die vermittelnden
Primitivfibrillen vermehrt, verstirkt oder ihr Elementargitter durch-
lissiger geworden ist, nicht, dass etwas neu erworben ist.

Man sollte meinen, dass, wenn iiberhaupt psychische Qualitiiten
vorhanden sind, sich dies am ehesten dort zeigen wiirde, wo es
gilt, das Leben zu retten oder sich Widersachern zu entziehen.
Aber auch hiervon ist bei Carcinus nicht die Rede. Ich habe
beschrieben, dass nach Verklebung eines (sagen wir des rechten)
Auges ein Thier direct auf den angreifenden Gegenstand zulduft,
wenn man ihn von der rechten Seite heranfiihrt (4. S. 509).

Es wire moglich, dass unseren Thieren bereits ab ovo die
Fihigkeit zukime, ihre Hauptfeinde zu recipiren (etwa auf che-
mischen Wege wie das geschlechtsreife Weibchen und die Nah-
rung) und auf Grund dieser Reception bei ihrem Herannahen
die Flueht zu ergreifen. Dies ist nicht der Fall. Man sollte nun
erwarten, dass sie, im Falle sie besdssen auch nur einen ganz
geringen Grad von Combinationsvermogen,. lernen miissten, sie zu
erkennen.

Ich habe, um dies zu priifen, verschiedene Versuche ange-
stellt :

Ein Carcinus wird in ein Bassin gesetzt, in dem sich eine
Eledone (Tintenfisch) befindet. Die Eledone sitzt zusammenge-
zogen in der dussersten, dunkelsten Ecke. Der Carcinus kommt
in ihre Nihe, und sofort schleudert die Eledone ihre Tentakeln
auf ihn und zieht den sich Striubenden unter ihren Mantel. Ich
befreie nun schnell den Carcinus aus der Umschlingung und setze
ihn in die entgegengesetzte Ecke des Bassins. Er linft jetzt
wieder und zwar ziemlich direct auf die Eledone los, denn dort
ist es am dunkelsten. Er wird wieder gefasst und wieder be-
freit und liuft von neuem auf die Eledone zu, anstatt ruhbig in
der entfernten Ecke zu bleiben, in die ich ihn gesetzt. — Dies
Experiment habe ich bei verschiedenen Carcinusexemplaren 5 und
6 mal hintereinander mit dem gleichen Erfolg gemacht, gleich-
giiltig, ob die Versuche mit demselben Exemplar direct hinter-
einander oder mit Zwischenpausen angestellt wurden. Am Schluss
tiberliess ich dann immer der Eledone ihre wohlverdiente Beute.
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Es wird ein Stick Fleisch auf den Boden des Aquariums
gelegt, und die Hand in einiger Entfernung dariiber gehalten.
Der Carcinus kommt heran, das Fleisch zu holen, wird dabei
mit der Hand erfasst, tiichtig gezwickt und wieder freigelassen.
Nach einigen Minuten wird dasselbe von nemem gemacht. Er
kommt wieder zu dem Fleisch ungeachtet der dariiber lauernden
Hand und wird wieder gepackt und maltritirt. Dies kann man tig-
lich wiederholen, ohne dass der Carcinus lernte, dass es ihm
schlecht ergeht, wenn die Hand iiber dem Fleisch schwebt.

Zum Vergleich gebe ich hier noch einen Beweis fiir die
Unfihigkeit der Crustaceen, auch nur die einfachsten Dinge zu
lernen von einemn anderen Vertreter dieser Thiergruppe.

In einem Bassin hatte ich in Neapel einige Carcinus und
ein Dutzend Palaemon zusammen. Wie schon erwihnt, jagt
Carcinus ,sehr gerne“ Palaemon. Entweder liuft er ihnen
nach (aber nur in flachem Wasser), oder er ergreift sie, wenn
sie an ihm vorbei schwimmen, mit der Scheere. Die Palaemon
setzten sich nun vom ersten Tage an mit Vorliebe den Carecini
auf den Riicken. Jedesmal griffen diese nach ihnen, die Palae-
mon sprangen mit einem heftigen Schwanzschlag schnell fort,
kamen aber sehr bald wieder. Im Verlauf einer Woche waren
alle Palaemon mit Ausnahme eines nach und nach von den Car-
cini ergriffen und verzehrt worden. Aber auch dieser letzte
hatte nocht nicht gelernt, dass die Carcini seinem Geschlecht und
ihm speciel nachstellten, sondern setzte sich wieder und wieder
den schwarzen Thieren auf die Nase, bis auch ihn das Schicksal
seiner Kameraden traf.

Nach alle dem glaube ich berechtigt zu sein,
den Crustaceen und speciell unserem Carcinus jede
Art von psychischen Qualititen abzusprechen.

Riickblick.

~Denn unser Wissen ist Stiickwerk.™
1. Corinther, Cap. 13.

Als ich vor drei Jahren diese Arbeit begann, hoffte ich in
der Erkenntniss des anatomischen Aufbaues des Nervensystems
von Carcinus soweit zu kommen, dass ich ungefihr alle Nerven-
elemente in ihren Verzweigungen aufdeckte. Ihren Verlauf dachte
ich mir nach den vorliegenden Vorarbeiten nicht allzu complicirt, und



e[ oneg 103arpusdsny

jne 3Sn a g
Jne Sy } o me Snwes Jne Jmes 1o Jun[eIsyapw() 1nz
ey N Mvmsﬁoﬁ_ﬂa JhE e -yoIdLs 11 e/ 1o 1 T Y uoyony wep jne sived
1 o -ULog U99219] S9p Uadogny
140J 311108 R uodund
- N -yomr3 gy | M I 1o Y OMOg 19D JyayIg
130§
N . 1103 17000y 310§ 9ZNday R [URZ11IyDg
HORI wwsw___& HOR) ™58 91wy -08 g | MO MW P up wonrupIoo)
[ e I o 110§ 3nos n a 9103 Sutos . T S
o ) B ) yoro1S 91wy 3108 By Up1o18 Nwg J10F 1Y - mzzouzﬁmkéow%:m‘
110] S11108 ., 110§ 31108 -
-yord aymy M E.r..« o ) o118 ey | HOF N ] .w:d.wﬂ.:z,éo}wl
Suesyow(s -
o : ugjner] wioq
. s1opuosaq |10} (8} Q "
3 YoM yosad 19sny 1op usSunomog
z i OSYIR[BYIMS A 9Ip Wn
[oBMY959.8 | 1YoUM YOS oBMUDS! TUORMYDS
2 2 e 1305 18] Wr&m%iﬂ.w el ..o.w: qor Mgl .a%m ..fmam ke -w.w_ uonrjoy xeassed 19q
2 . B o ol o uaSny rep uoSunSomag
= Ppuy 1700003 Qrin S
: X JRpuUy * J19puR 1O MYIS| JYORMYIS wIny 10p uedund
2 MOF IR (IT0F RS 1101 MBS -1 2SI N swpuoseq |74 . a . i )
> 9.3 wney uIEASUT J0A Yo Myosed 93 yae)s 23 amag - suoresuaduro)
2 12998 110 s}198 1I9pUE o
m ‘ﬁo.ﬁ NIBY g quaoy [0 u:.mm oUW 1105 N8} B oA .wszaE.‘.mMouoﬁ
1ORMYDS snu
ROLMBY T g [MOFHIHS J101 RS 1105 M¥J -sidoxjojoyg  10AneSeN
2IpuE 9P Jne
1401 9IRS 91J[BYULIYOY) JOUID WOA
9z19y Joyasndo Sunjrery
JIpuR 91p Jnw ey
110} I8Y -ULIIYIL) IOUTS UOA 9219y
191{0SIUBYQ9 WL Sunjery
EEYT [OOI9ININ Yoo[[23 u3.ng
SO[BIPIW §AL0LL -[pawT gox] - siq A Wz sunaory | Haqor ANSEIUI0D -S U0 a8k00701y uays.£o 9BIUI00)
TopowIH 1o owniteg [1otur aoalELEEA SRR | hek | ohis Sy | FaoneS | | ouo wopwg | Sune
%Ea.:.mm 1 ldiclel suargey sop|™ g ! q ! Y ] ! P piaq ouBUII0] preq 1 .
YBULLIO /P W Sunyredg | 229, 50D 130, 1104 Puyosyamg |Junprouyos WYRUILO| -IRMYIS
-:s:ﬁoi Junypeds ~yoang
T o1 6 8 | L 9 g 4 8 3 T

§ ‘WFUNSI] WPIORIJNE WFNY WP pun WeISK0JE)y W) LY WE MNOHLind) PRl TIPIPESINEY 10D SUN[JSIINNTESI SYPSLIE[RYT],



Das Centralnervensystem von Carcinus Maenas. 449

ich glaubte durch physiologische Experimente die Bedeutung der
einzelnen klarlegen zu kénnen. Damals schien es, dass, wenn dies
erreicht wire, wir dem Verstindniss der nervisen Vorginge sehr
viel niher gekommen wiiren, da die Nervenfasern als das Leitende
angesehen werden durften. Durch die epochemachende Arbeit
Apathy’s (1) ist diese Hoffnung in ihren Grundlagen erschiittert.
Durch sie ist es zur héchsten Wahrscheinlichkeit geworden, dass
die Nervenfasern das leitende Element nicht sind, dass sie es
nur eingchliessen. Damit haben die Neurone aufgehort, eine
physiologische Einheit zu sein. Um das zu erreichen, was ich
mir damals vorgesteckt, ist es jetzt nothig, eine genaue Kenntniss
von dem Verlauf einer jeden einzelnen der in den meisten Nerven-
fasern nach Dutzenden zéihlenden Primitivfibrillen zu haben. Ja
auch das wiirde noch nicht geniigen; man miisste alle Elementar-
fibrillen, die die einzelnen Primitivfibrillen zusammensetzen und
die wir dort, wo sie zu Primitivfibrillen vereinigt sind, iiberhaupt
noch nicht als Individuen zu erkennen vermdgen, in ihrem Ver-
lauf tibersehen konnen. Bei der ausserordentlichen Feinheit dieser
Gebilde, die zum Theil fiir unsere heutigen optischen Hiilfsmittel
bereits an der Grenze der Sichtbarkeit liegen, bei ihrem vielfach
gewundenen und complicirten Verlauf ist die Erfiullung dieser
Bedingung undenkbar.

Aber auch schon mein anfinglicher Wunsch, die groben
Kabel, in denen die Primitivfibrillen verlaufen, in Vollkommen-
heit darzustellen, ist nicht in Erfillung gegangen. Nur ein Theil
konnte dargestellt werden und der auch nicht einmal in Voll-
kommenheit. Es erwies sich, dass diese Kabel viel complicirter
verliefen, als ich urspriinglich angenommen hatte, vor allem, dass
ich der Methode sie darzustellen, der Ehrlich’sechen Methylenblau-
methode, zuviel zugetraut hatte, wehr, als sie erfiilllen kann.
Dazu kam, dass das Reflexleben des Versuchsthieres viel ver-
wickelter ist, als ich erwartet.

Trotzdem glaube ich einiges herausgebracht zu haben, was
nicht ohne Bedeutung ist. Am wichtigsten ist jedenfalls der
Nachweis, dass die Ganglienzellen zum Zustandekommen von
Reflexen nicht nothwendig sind. Dadurch ist so manche alther-
gebrachte, bequeme und fast als bewiesen angenommene Hypo-
these ither den Haufen geworfen, und es erwachsen uns neue
Schwierigkeiten, die nervisen Vorginge zu erkliren.
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Ueberall wo wir versuchen tiefer in das Weben der Natur
einzudringen, stellen sich neue Hindernisse in den Weg. Wir
erkennen auf Schritt und Tritt, dass 'die Mittel, deren sich die
Natur bedient, viel verwickelter sind, als wir erwartet. Wir
glauben einen Schleier zu heben und sehen hundert neue, dich-
tere vor uns; wir wollen ein Réthsel losen, und tausend neue
thiirmen sich vor unms auf. So bin ich auch jetzt, wo ich meine
ganze Arbeit iberblicke, zu dem traurigen Befunde gekommen,
dass fiir die faktische Erkenntniss nichts dadurch gewonnen ist.

Finde man nicht Befriedigung in dem Suchen nach Erkennt-
niss, man wirde die Hinde verzweifelnd in den Schoss legen
und sagen: Es ist zu schwer fiir uns Menschen.
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Erklirung der Abbildungen auf Tafel XVI u. XVIL

Tafel XVI.

Alle Figuren beziehen sich auf Carcinus Maenas und sind mit
dem Zeichenapparat entworfen, mit Ausnahme der Fig. 16 u. 17. So-
weit es irgend mdoglich war, wurden die einzelnen Fibrillen genau
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mit dem Zeichenapparat eingetragen. Bei einigen (Fig. 1 und 1lg,
Fig. 4, 5 und 12) war dies nicht in vollem Umfange mdéglich, aber
auch hier glaube ich versichern zu konnen, dass die Figuren genaue
Abvbilder der Priparate sind. Mit Ausnahme von Fig. 16 u. 17 sind
alle Abbildungen mit einer Leitz’schen Oelimmersion 1/ und dem
Ocular I bei einer Tubuslinge von 174 mm gezeichnet.

Fig. 1, 1a, 4, 5 und 16 sind mnach.fixirten Methylenblaupripa-
raten gezeichnet, Fig. 17 nach einem frischen Methylenblaupriparat.
Die iibrigen Figuren nach meiner Primitivfibrillenmethode.

Fig. 1 u. 1a. Motorisches Neuron des Opticus aus zwei Schnitten
einer Serie.

Fig. 2. Primitivfibrille mit Verzweigungen aus dem Globulus.

Fig. 3. Querschnitt aus dem ventralen Theil des Opticus.

Fig. 4 u. 5. Zwei Commissurelemente aus dem Bauchmark.

Fig. 6. Lingsschnitt durch den ventralen Theil des Opticus.

Fig. 7. Lingsschnitt durch den Eintritt des Antennarius II in’s Gehirn

aus einer Querschnittsserie.

. Eine Cellula inferior lateralis.

Fig. 9. Lingsschnitt durch Statocystenfasern beim Eintritt in den
Globulus.

Fig. 10. Querschnitt durch den dorsalen Theil des Tegumentarius.

Fig. 11. Eine Cellula superior medialis.

Fig. 12. Eine Cellula angularis.

Fig. 13. Querschnitt durch das Neuropilumm Antennarii II posterius.

Fig. 14. Lingsschnitt durch den Antennarius I dicht am Gehirn.

Fig. 15. Cellula inferior medialis.

Fig. 16. Ein Commissurelement des Gehirns.

Fig. 17. Zwei Nervenfasern des Opticus nach einem frischen Methylen-
blaupriparat @ w. » in glattem Zustande, ¢, und b, nach der
Bildung von Perlschniiren.

Fig. 18. Mittlerer Theil eines Querschnitts durch den Antennarius 1T
dicht am Eintritt in das Gehirn.
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Tafel XVII.

Fig. 1. Motorische Faser des Antennarius II beim Eintritt in das
Gehirn. Aus einer Frontalserie nach einem Priparat mit
meiner Primitivfibrillenmethode. Leitz Oelimmersion 1/, Ocu-
lar I Zeichenapparat. @ = Ast, welcher zur Ganglienzelle geht.
p = Periphere Faser.

Fig. 2. Ganglienzelle des Typus &k Apathy’s von Hirudo. Nach
einem Schnitt, der mit meiner Primitivfibrillenmethode ge-
farbt ist. Leitz Oelimmersion /44, Ocular I, Zeichenapparat.
Die Zeichnung ist mit Benutzung der Mikrometerschraube
gemacht, sodass nur die Umrisse der Zelle und die Meridian-
fasern mit dem Zeichenapparat entworfen sind.

Fig. 8. Schematische Zeichnung zur Demonstration des Primitivfibrillen-



452 Albrecht Bethe: Das Centralnervensystem von Carcinus Maenas.

verlaufs in den motorischen und receptorischen Elementen

der zweiten Antenne.

Fig. 4. Schematische Zeichnung zur Demonstration des Primitivfibrillen-
verlaufs in den Nervennetzen.

Fig. 5—8. Schematische Zeichnungen des Verlaufs einiger Nerven-
fasern, welche fiir die Erklirung einiger Reflexe in Frage
kommen.

Weitere Bemerkungen
iiber das Knorpelgewebe der Cyclostomen und
seine Histogenese.

Von
F. K. Studnicka in Prag.

In diesem Archiv hat vor kurzer Zeit unter dem Titel:
,,Bemerkungen iiber die Histologie und Histogenese des Knorpels
der Cyclostomen“!) Prof. Schaffer eine Abbhandlung versffent-
licht, in der er einige Divergenzen, die zwischen seiner Arbeit
»iber das knorpelige Skelett des Ammocoetes“?) und meiner
Abhandlung ,,iiber die Histologie und Histogenese des Knorpels
der Cyclostomen3) bestehen, besprochen hat.

Wie Schaffer am Anfange ‘der betreffenden Abhandlung
ganz richtiz bemerkt, sind die Unterschiede zwischen unseren
Anschauungen daraus zu erkliren, dass wir ein theilweise ver-
schiedenes Material untersucht haben, er Ammocoetes und in
Metamorphose stehende Thiere, ich wieder hauptsichlich er-
wachsene Petromyzonten. Er sagt unter anderem: ,St. griindet
einige principiell von den meinen abweichende Anschauungen

1) Archiv f. mikr. Anatomie 1897, Bd. L. pag. 170.
2) Zeitschrift f. wiss. Zoologie 1896, Bd. LXI. pag. 606.
3) Archiv f. mikr. Anatomie 1897, Bd. XXXXVIII. pag. 606.



