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(Aus dem physiologischen Institut der Universitht Kiel.) 

O b e r  d e n  w i l l k i i r l i e h e n  M u s k e l t e t a n u s .  

Von 

Dr. reed. H ,  P i p e r ,  
Privatdozent fi~r Physiologie. 

(Hierzu Tafel V.) 

I. Stand der Frage. 

Die zahlreichen Bemahungen, den willkarlichen Muskeltetanus 
in i~hnlicher Weise zu analysieren, wie es mit den durch elektrische 
Reizung hervorgerufenen tetanischen Kontraktionen geschehen ist, 
haben zu dem sicheren, wenn auch fraher wiederholt in Zweife! ge- 
zogenen Ergebnis gefilhrt, dass jeder willkarlicben, dem mechanischen 
Verhalten nach stetigen Verkarzung, ja wahrscheinlich auch jeder 
willkarlichen, wenn auch ganz kurzen Kontraktionsbewegung eines 
quergestreiften Muskels, die sicb bei oberflachlicher Betrachtung wie 
eine einfache Zuckung zu verhalten scheint, stets eiu in mehreren 
Oszillationen schwingender Prozess, niemals eine einfache einsinnige 
Veri~nderung in der kontraktilen Substanz zugrunde liegt. Die Yer- 
mutung, dass trotz des mechanisch stetigen Effektes der willktirliche 
oder reflektorische Tetanus (lurch Schwingungen der Muskelsubstanz 
�9 con vorl~ufig zweifelhafter Frequenz bedingt sein muss~ dr~ngte sich 
yon selbst auf, wenn man nur annahm, dass zwischen der Art d e s  
Zustandekommens eines kanstlich durch elektrische Nervenreizung 
erzeugten Tetanus und den vom Zentraluervensystem innervierten 
Muskelkontraktionen wenigstens in den Grundztigen irgend eine 
Analogie bestehe. 

Far die diskontinuierlich oszillatorische Natur des durch elektri- 
sche Reizung erzeugten Tetanus sind, kurz zusammengefasst, folgende 
Beweise, deren Galtigkeitsbereich man dann auf die nattirliche 
Muskelkontraktion auszudehnen versucht hat, im Laufe der letzten 
50 Jahre geliefert worden: Zuniichst war festgestellt worden, dass 
ein Muskel im allgemeinen nur dann durch direkte oder auf den 

E. P f l i i g e r ,  Archiv fiir Physiologie. Bd. 119. 21 
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Nerven einwirkende elektrische (oder mechanische) Reizung in 
mechanisch stetigen Tetanus gebracht werden kann, wenn eine Folge 
gegebener StromstSsse oder Intensitatsoszillationen eines Stromes yon 
bestimmter Minimalfrequenz pro Zeiteinheit, nut unter gewissen 
Bedingungen aber wenn ein konstanter Strom zur Einwirkung 
gelangt. Dass bei Darstellung eines solchen kt~nstlichen Tetanus 
nieht nur die Reizung mit frequentem Wechsel vor sich geht, sondern 
dass auch der im Muskel tier Kontraktion zugrunde liegende Prozess 
sich in Form yon Schwingungeu abspielt, deren Periode von der 
Reizfrequenz abhangig ist, liess sich mit Sicherheit aus dem oszilla- 
torischen Ablauf der AktionsstrSme erschliessen, welche als elek- 
trische Begleiterscheiuung der tetanischen Verkiirzung im Muskel 
auftreten und zum Telephon abgeleitet, hSrbar gemacht oder dutch 
ihre Wirkung auf den stromprtifenden Froschschenkel erschlossen oder 
endlich durch direkte Registrierung der Reaktion geeigneter Mess- 
instrumente aufgezeichnet werden k~nnen. 

Auch tier dutch die Schwingungen in der kontraktilen Sub- 
stanz erzeugte Muskelton ist ein zwingender Beweis for die Dis- 
kontinuit~t des Tetanus, und die Bestimmung seiner HShe und der 
Abhangigkeit der TonhShe yon der Reizfrequenz liess SchlOsse ~lber 
die Zahl der entsprechenden Schwingungen in der Muskelsubstanz 
und t~ber die Grenzen tier Beweglichkeit ihrer Teilchen ziehen. Bei 
diesen Versuchen hatte sich ergeben, dass die Zahl der Oszillationen, 
welche im Muskel pro Zeiteinheit vor sich gehen, in weitgehendem 
Maasse dutch die Zahl tier einwirkeMen Reize in direkter Weise 
bestimmt wird. H e l m h o l t z  1) land, dass durch die in bestimmten 
und regelm~issigen Zeitintervallen aufeinanderfolgenden StromstSsse 
eines gewi)hnlichen Induktionsapparates die Muskelsubstanz in so 
regelm~ssige Vibrationen versetzt wurde, dass der resultierende 
Muskelton ohne Schwierigkeit durch Auskultation nach HShe und 
Intensit~tt bestimmt werden konnte. L ov ~ n 2) stellte dann lest, dass 
die Beinmuskeln des Kaninchens bei Reizung des Ischiadieus Muskel- 
tSne geben, welche unter Umstitnden bis zu 704 Schwingungen pro 
Sekunde mit dem erzeugenden Reizstrom unison bleiben. B e rns te  i n 8) 
hSrte bei Reizfrequenzen yon 933 Schwingungen in der Sekunde 
noch den Muskelton in gleicher HShe. Bei Froschmuskeln scheint 

1) H e l m h o l t z ,  Wissenschaft]. Abhandl. Bd. 2 S. 929. 
2) L o v ~ n, Arch. f. Physiologie 1883 S. 363. 
;5) B e r n s t e i n ,  P f l t ~ g e r ' s  Arch. Bd, 11 S. 191. 
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die Bewegliehkeit der kontraktilen Substanz nicht so gross zu sein. 
W e d e n s k i 1) leitete von Kaninchen- und Froschmuskeln die Oszilla- 

tionen, welchen die jeden Tetanus begleitenden Aktionsstr(ime 
unterliegen, zum Telephon ab und land bei Bestimmung der H0he 
tier so erzeugten TOne, dass diese bei Froschmuskeln bis zu einer 
Schwingungsfrequenz yon etwa 200, bei Warmbl~termuskeln bis 
hOchstens 1000 pro Sekunde, mit tier Zahl der erregenden Reize parallel 
gehen. Miss B u ch an  an~) registrierte die Schwankungen der 
hktionsstrOme elektrisch-tetanisierter Froschmuskeln direkt mit Hilfe 
des Kapillarelektrometers und sah dieselben den Reizen bis zu einer 
Frequenz yon 270 pro Sekunde folgen. Jenseits der so festgestellten, 
filr Warm- und Kaltblilter verschiedenen Grenzwerte der Reizzabl 
sind die Oszillationen im Muskel nicht mehr in einfacher, sondern 

in komplizierter Weise yon tier Reizfrequenz abhangig. Es ist nur 
jeder zweite oder dritte Reiz wirksam, und die entsprechenden 
MuskeltOne kommen zu Geh0r. Bei sehr hohen Reizzahlen, wie 
auch bei Versti~rkung der Reize wird der Muskel in unregelmhssige 
Schwingungen versetzt, so dass nieht auf TonhOhe analysierbare 
Muskelgerausehe eintreten IS t er n 8)]. 

Man wird dutch diese Versuchsergebnisse zu dem Sehluss ge- 
geffihrt, class die Kontraktilitat der quergestreiften Muskeln an eine 
unserer Kenntnis bisher unzug~ngliche chemische Substanz gebunden 
ist, deren grosse Bewegliehkeit sieh in der Fi~bigkeit zu sehr schnellen 
Schwingungen iiussert, und welche bei der tetanischen Kontraktion 
einer Reihe sehr schnell umkehrbarer Reaktionen unterworfen ist. 
Man wird ferner annehmen miissen, dass dieser reversible Prozess 
sich, nach der in den AktionsstrOmen freiwerdenden elektrischen 
Energie zu urteilen, mit Wahrscheinlichkeit an Elektrolyten abspielt, 
vielleicht als elektrolytischer Dissoziationsvorgang und dessert Um- 
kehrung zu betrachten ist. 

Wenn man naeh diesen Erfahrungen versuchen wollte, diese 
zuni~chst nur filr den elektrisch erzeugten Tetanus giiltigen Vor- 
stellungen auf die Pbysiologie tier natarlichen Muskelkontraktion 
auszudehnen, so galt es, m0gliehst an der Hand der gleiehen Beweis- 
mittel die Oszillationen und deren Rhythmik im Muskel bei will- 
kilrlichem Tetanus aufzufinden. Sind diese nachgewiesen, so liegt 

1) Wedenski, Arch. f. Physiologie 1883 S. 317 und Archives de Phys. 1891. 
2) Buchanan, Journal of Physiologie vol. 27. 1901. 
3) Stern, Pfliiger~s Arch. Bd. 82 S. 34. 
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es im ttinblick auf die Versuchsergebnisse bei elektrischer Tetan]- 
sierung nahe, dass man sich die Zahl und die Art des Aufeinander- 
folgens der Oszillationen bei der natarlichen Kontraktion ganz ana- 
log dem kanstlichen Tetanus direkt yon der Zahl und den Eigen- 
schaften derjenigen Nervenreize abhangig denkt, welche vom Zentral- 
nervensystem ausgehen mtissen, deren direkte Untersuchung aber 
vorlaufig grossen Schwierigkeiten begegnet. Diese Analogiesehlasse 
vom elektrischen auf den natarliehen Tetanus, die in jedem Falle 
natarlich des besonderen Beweises bedarfen, insbesondere die Rack- 
schlasse you den Eigenschaften und der Frequenz der Muskel- 
oszillationen auf die Art der Tatigkeit des zentralen Innervations- 
mechanismus, beherrschen in der Tat fast vollstandig die Bahnen, in 
welchen sich die ErSrterungen aber den pbysiologischen Tetanus 
bewegen; ob in jeder Beziehung mit hinreichender Begrandung, 
das daft freilieh, wie unten zu besprechen sein wird, im Hinbliek 
auf neuere Befunde, namentlieh von B u r d o n- S a n d e r s o n 1), Miss 
B u c h a n a n  2) und G a r t e n  8) zweifelhaft erscheinen. 

Die Bestimmung der Oszillationsrhythmik im willkarlich tetanisch 
kontrahierten Muskel ist auf sehr verschiedenen Wegen versucht 
worden. Zunachst hat man mit Recht das auch bei der willkarlichen 
Kontraktion im Muskel auftretende Gerausch als Beweis far die 
Periodizitat der Vorg~nge in der kontraktilen Substanz angeft~hrt 
und versucht, aus TonhShenbestiynmungen die Zahl der Oszillationen 
zu erschliessen. Indessen so sicher das Muskelger~msch die oszilla- 
torische Natur des willkarliehen Tetanus beweist, so wenig hat es 
sieh als Mittel bew~hrt, die Frequenz der im Muskel ablaufenden 
Schwingungen zu enthallen. W o l l a s t o n ~ ) ,  der den Muskelton zu- 
erst beschrieb, schatzt ihn auf hSchstens 36, im Mininum auf 14--15 
Schwingungen pro Sekunde und finder ihn zwischen diesen Werten 
schwankend. H e l m h  ol t z 5) gab zuerst 35--4~0 Schwingungen an, 
land aber spater, dass dies gerade der Resonanzton des Ohres sei 

1) B u r d o n - S a n d e r s o n ,  Journal of Physiology vol. 18 p. 117. 1895v 
und vol. 23 p. 325. 1898. - -  Ferner in S c h ~ f e r ,  Textbook of Physiology 
Part. II  p. 425. 

2) B u c h a n a n ,  Journal of Physiology vol. 27. 1901. 
3) G a r t e n ,  Abhandl. d. K. Sachs. Gesellsch. d. Wissensch., math.-phys. 

Klasse Bd. 26 Nr. 5 S. 330. 
4) W o l l a s t o n ,  G i l b e r t ' s  Annalen Bd. 40. 1812. 
5) H e h n h o l t z ,  Wissenschaftl. Abhandl. Bd. 2 S. 924 u. 9"29. 
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und deshalb subjektiv versti~rkt geh(irt werde. Er glaubt diesen Ton 
far den ersten Oberton des dem richtigen Muskelrhythmus ent- 
sprechenden Tones erkli~ren zu mt~ssen, setzt also letzteren auf 18--20 
Schwingungen an und findet, dass dieser Grundton, der z. B. bei 
Kontraktion tier Kaumuskeln hOrbar ist, bei Vermehrung tier Muskel- 
spannung sich nicht in seiner HShe andert, dass aber das bei- 
gemischte Brausen hi~her und starker wird. Mehr war aus dem 
Muskelton nicht zu schliessen, und wahrscheinlich gehen auch diese 
mit aller Vorsicht geausserten Wahrnehmungen H el m h o 1 t z' schon 
tiber die Grenzen des M0glichen hinaus; denn die Unterscheidung 
von TonhShen im Bereich so geringer Schwingungsfrequenzen sind 
selbst bei Beobachtern mit so geschi~rften Sinnen wie Helmholtz~),  
problematisch, zumal die Resonanzverhaltnisse des Ohres die Be- 
stimmung unsieher machen. Aus H e l m h o l t z '  Angaben war 
vielleicht zu schliessen, class der Grundton einigermassen regelmi~ssig 
schwingt, dass aber unregelm~ssige Oszillationen anderer und 
wechselnder Frequenz beigemischt sind und die begleitenden Ge- 
rhusche verursachen. Welter ist man auch bei spi~teren Unter- 
suchungen t~ber die Muskelgerausche nicht gekommen. 

Diese unbestimmten Ergebnisse, welche die akustische Unter- 
suchung tier Muskeln lieferte, hat man durch die mechanische Analyse 
der wahrend des willkth'lichen Tetanus auftretenden, oszillierenden 
Formveranderungen des Muskels zu erg~nzen ~esucht. H elm holt  z ~) 
legte verschieden abgestimmte Federn auf die kontrahierten Arm- 
muskeln und suchte diejenigen ausfindig zu machen, welche am 
leichtesten in Mitschwingung versetzt wurden. Er land hierzu die 
Federn am besten geeignet, welche auf 18--20 Schwingungen ab- 
gestimmt waren, und schloss wie erwShnt, dass dies tier Schwingungs- 
frequenz tier kontraktilen Substanz im Muskel entsprechen masse, 
dass mithin der Ton yon 35--40 Schwingungen, welchen er am (leut- 
lichsten hSren konnte, der durch die ResonanzverhMtnisse des Ohres 
verstarkte erste Oberton des muskuli~ren Grundtones gewesen sei. 
Indessen liess die aUem Anschein nach unregelmi~ssige Rhythmik tier 
Schwingungen im Muskel die Auffindung der gleichgestimmten Feder 
nicht mit befriedigender Sicherheit bewerkstelligen. Auch v. Kries  ~), 
der diese Versuche H e l m h o l t z '  wiederholte, betont die grosse 
Unsicherheit der Ergebnisse. 

1) Helmholtz, 1. c. S. 929. 
2) v. Kries, Arch. f. Physiologie 1886, Supplement. 
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S t a n l e y  H a l l  und K r o n e c k e r l )  versuchten dann durch 
direkte mechanische Registrierung der Dickenschwankungen des 
tetanisch kontrahierten Muskels dessen Schwingungsfrequenz fest- 
zustellen. Nach Durehschneidung des Hirnstammes wurden bei 
Kaninchen dicht neben der Medulla oblongata Reizelektroden an- 
gebracht, dutch welche schwache InduktionsstrSme zugeleitet wurden. 
Es ergaben sich tetanische Verkarzungen des Biceps femoris, mit 
welchen Dickenschwankungen des Muskels einhergingen, die unab- 
h~ngig yon der Frequenz der Reizstr6me eine Oszillationszahl yon 
20 pro Sekunde beibehielten. 

Zu anderen Ergebnissen kamen H o r s l e y  und Schi~fer2), 
welche bei Reizung der Hirnrinde, des Hirnstammes oder des Rilcken- 
markes, wie auch bei willkilrlicher Innervation zehn Muskelvibrationen 
pro Sekunde im Mittel fanden. Auch C a n n e y  und T u n s t a l l  8) 
registrierten diesen Rhythmus in Versuchen an menschlichen Muskeln. 
v. K r i e s  ~) land dann bei Aufzeichnung der Dickenschwankungen, 
welche menschliche Muskeln bei willkfirlicher Kontraktion zeigen, 
dass der Rhythmus der physiologischen Innervationsimpulse in weiten 
Grenzen variabel sei und zwischen 8--40 pro Sekunde schwanke. Far 
die Flexoren des Armes ergaben sich bei angestrengter langsamer 
Kontraktion 11,8, ffir die Fussbeuger nur 7,7 Dickenschwankungen 
pro Sekunde; bei sehr schnellen kurzen Bewegungen wurden bis zu 
40 Oszillationen pro Sekunde gezi~hlt. Die Erklarung, fill' die auch 
yon L o v 6 n  ~) nach anderer Methode erschlossene u dass 
acht Impulse pro Sekunde glatten Tetanus erzeugen kSnnen, sieht 
v. Kries  wie sehon Lov6n 5) in der Annahme, dass die vom Zentral- 
nervensystem ausgehenden Reize nicht momentan wie tier C)ffnungs- 
schlag des Induktoriums, ansteigen und wieder verschwinden, sondern 
langsam an- und abschwellen, dass sie also nach v. K r i e s  Be- 
zeichnung nicht ,,Momentreize", sondern ,,Zeitreize" sind. Als 
v. K r i e s  die Form der zeitlichen Schwankung dieser supponierten 
physiologischen Reize kt~nstlich nachahmte, indem er elektrische 
Reize yon zeitlich gedehntem Gefiille auf Muskel oder iNerv appli- 
zierte, fand er in der Tat, dass die Zuckungskurve gedehnter ver- 

1) S t a n l e y  H a l l  und K r o n e c k e r  Arch. f. Physiologie 1879. 
2) H o r s l e y  u. Schhfer~  Journal of Physiology vol. 7 p. 96. 
3) C a n n e y  und T u n s t a l l ,  Journal of Physiology vol. 6. 
4) v. Kr ies~  1. c. 
5) L o v 6 n ,  Med. Zentralblatt 1881 l~r. 7. 
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lief als bei Einwirkung yon Momentreizen und dass dementsprechend 

auch erheblich weniger solcher Zeitreize yon geringem Gefhlle im 
Gegensatz zu den Momentreizen gentigten, um glatten Tetanus im 
Froschmuskel zu erzeugen. Er sieht in diesen Zeitreizen, was die 
Steilheit des Verlaufes betrifft, Obergangsformen zwisehen den elek- 
trischen Momentreizen und den Impulsen, welche yore Rtickenmark 
bei Innervierung willktlrlicher oder reflektorischer Dauerkontraktionen 
ausgehen. Im tibrigen nimmt er an, dass je naeh der Gesehwindig- 
keit und der Kraft einer zu innervierenden Muskelaktion der Rhythmus 
der Impulse und deren zeitliche Sehwankungsform in ziemlich weiten 
Grenzen variabel sei. Bei kurzen Bewegungen sollen Innervations- 
stSsse yon steiler Schwankungsform und grosser Frequenz, bei 
Dauerkontraktionen dagegen zeitlich gedehnte Impulse yon um so 
geringerer Zahl pro Zeiteinheit eintreffen, je kri~ftiger der zu er- 
zielende Tetanus ist. 

Nimmt man an, dass die physiologischen Tetani mit der im 
Minimum gerade notwendigen Zahl yon Impulsen bewerkstelligt 
werden, so wtirden deren um so weniger benStigt, je gedehnter die 
Zuckungskurve des betreffenden Muskels ablhuft. Die roten Fasern 
wi;lrden also durch wenige, die weissen durch erheblich mehr Reize 
yon gegebener Schwankungsform physiologisch tetanisiert. Nach 
Untersuchungen R o 11 e t t '  s 1) verl~uft z. B. die Zuekung des Musculus 
abductor digiti minimi des Menschen sehr langsam; der Muskel er- 
reicht erst in 0,071 Sekunden das Maximum der Verkiirzung (den 
Gipfelpunkt der Zuckungskurve). Darnach zu urteilen wt~rde ein 
willkiirlicher Tetanus dieses Muskels mit sehr geringer Frequenz 
der Innervationsimpulse erzielt werden kOnnen. Ob er freilich im 
Tetanus t a t s a c h l i c h  mit der gerade ausreichenden Frequenz os- 
zilliert, ist nicht erwiesen. 

Oberblickt man alle diese Deduktionen, welche vom Studium 
der Formveranderungen der Muskeln bei der Kontraktion und der 
Bedeutung yon Rhythmus und Form der Reize zur Entwicklung be- 
stimmter Vorstellungen i~ber den physiologischen Tetanus fiihren 
sollten, so wird man gestehen mi~ssen, dass zwar allerlei MSglich- 
keiten durchgepriift worden sind, dass abet ein bestimmter Modus 
der physiologischen Tetanisierung nicht wahrscheinlich hat gemaeht 
werden k0nnen. Gewiss ist nicht zu bestreiten, dass die Schwingungen, 

1) I:tollett, P fliiger~s Arch. Bd. 71 S. 209. 1898. 
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welche in den Versuchen yon Helmhol tz ,  K r o n e c k e r  und Hall,  
v. K r i e s  u. a. gefunden sind, in irgendeiner Weise yon der Art 
der Muskelinnervation abhlingig sind. Es ist aber ebensowohl mSg- 
lich, dass hier Schwankungen in der Intensit~t der Innervations- 
impulse wie in der Zahl maassgebend sind. Dass diese Versuche tat- 
sachlich fiber die Frequenz der muskularen Oszillationen keinen Auf- 
schluss gegeben haben, und dass die beztiglichen Schlussfolgerungen 
irrig waren, wird in dieser Untersuchung nachgewiesen werden. 

Nach den zweifelhaften Ergebnissen, welche die akustische 
Untersuchung und die mechanische l~egistrierung der rhythmischen 
Formveriinderangen des Muskels gebracht hat, ist mit etwas besserem 
Erfolg versucht worden, mit HiKe der AktionsstrOme die Vorgiinge 
im Muskel wahrend der tetanischen Kontraktion zu analysieren. 
Man ist dabei nach dreierlei verschiedenen Methoden vorgegangen. 
Bei den ~tlteren Untersuchungen diente der stromprtifende Frosch- 
schenkel als elektro-physiologisches Reagens auf die muskul~tren 
Stromschwankungen. Spi~ter sind die im Muskel auftretenden Strom- 
oszillationen zum Telephon abgeleitet worden und der hier auf- 
tretende Ton nach HShe, Klangfarbe und auf beigemischte Geriiusche 
geprfift worden. Endlich sind elektrische Messapparate, welche 
schnelle Stromschwankungen zu beobachten gestatten, namentlich das 
Rheotom und das Kapillarelektrometer mit Erfo]g verwendet worden. 

Grundlage ftir die Wege der Untersuchung und ffir die theoretische 
Auffassung tier elektrischen Erscheinungen beim Reflextetanus bildeu 
wiederum die Feststellungen fiber den Ablauf und die Oszillations- 
frequenz der Aktionsstr6me im kfinstlich tetanisierten Muskel. :Nach 
den Feststellungen tiber den Ablauf des Muskelstromes bei Einzel- 
zuckung und nach den Erfahrungen fiber die weitgehende Abh~ingig- 
keit der Oszillationsfrequenz der AktionsstrSme yon der Zahl der 
tetanisierenden Reize [(Wed enskil), Miss Buchanan  ~)] lag es nahe, 
sich das Zustandekommen tier Aktionsstri~me bei natfirlichen Kon- 
traktionen ganz analog den Vorgi~ngen bei kfinstlicher Reizung zu 
denken und riickschliessend zu versuchen, ausgehend yon den Fest- 
stellungen fiber die Frequenz und den Charakter der Strom- 
oszillationen, welche beim willktirlichen Tetanus auftreten, zu be- 
grtindeten Vorstellungen fiber die Frequenz und die Eigenschaften der 
auslSsenden Reize, also fiber den Innervationsmechanismus zu kommen. 

1) Wedenski, 1. c. 
2) :Buchanan~ 1. c. 
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Was zuniichst die Versnche betrifft, im strompri~fenden Frosch- 
schenkel sekundi~ren Tetanus zu erzeugen, so geht man hier ja 

yon der Tatsache aus, dass ein Tetanus sich im allgemeinen nur 
durch Reizreihen yon bestimmter Minimalfrequenz erzeugen liisst. 
Da bei e l e k t r i s c h e r  Tetanisierung eines Muskels vom Nerven 
aus ein zweites Nerv-Muskelpr~parat gleiehfalls in Tetanus gerat, 
wenn sein Nerv auf den ersten Muskel aufgelegt wird, so miissen 
oszillierende hktionsstr6me im ersten Muskel als Begleiterscheinungen 
des Tetanus entstehen und als ReizstrSme von tetanisierendem Er- 
folg in den bTerv des zweiten Pri~parates einbrechen. Indessen der 
Versuch, auf diesem Wege den diskontinuierlichen Ablauf der Aktions- 
strSme beim wi l l k t i r l i chen  Tetanus zu zeigen, versagte vollstiindig. 

Dn B o i s - R e y m o n d l ) ,  welcher zuerst Versuche dieser Art an 
willkiirlich kontrahierten und in Strychnintetanus versetzten Muskeln 
machte, zweifelte trotzdem nicht an der oszillatorischen Natur des 
physiologisch-innervierten Tetanus; er suchte vielmehr die Eigen- 
art der Stromschwankungen, wie er sie im willkiirlich kontrahierten 
Muskel annahm~ ftir das Ausbleiben des sekundaren Tetanus verant- 
wortlich zu machen. Ihm fiel eine eigenti~mliche Unstetigkeit der 
Refiextetani auf, und diese Erscheinung stiitzte seine Annahme, dass 
die einzelnen Faserbtindel ungleichzeitig und in verschiedener Stiirke 
ihre Impulse vom Zentralnervensystem erhalten. Zu der gleichen Yor- 
stellung gelangten auf Grund der gleichen Tatsachen auch H e r i n g  und 
F r i e d r i c h  ~) und ebenso B r i i c k e a ) ,  der in einem bekannten Ver- 
gleich die Art, wie die Innervationsimpulse bei den einzelnen Muskel- 
fasern nach elektrischer Reizung des Nerven eintreffen, als ,salven- 
massig" charakterisierte und sie der n a t t1 r 1 i c h e n ,,pelotonfeuer- 
mhssigen" Innervierung gegenilberstellte, bei welchen die Impulse in 
unregelmassigen Zeitintervallen vom Rtickenmark her durch die ver- 
schiedenen 5~ervenfasern geschickt werden. Dazu kommt, dass in 
vielen Muskeln nach Untersuchungen Ki ihne ' s  4) die l~ervenendstellen 
fiber weit voneinander liegende Querschnitte verteilt liegen, so dass 

1) Du Bois-Reymond, Untersuchungen fiber tierische Elektrizitht Bd. 2 
S. 305. 

2) Hering und Fr iedr ieh ,  Sitzungsber. d. Akad. der Wissenschaften zu 
Wien Bd. 72 Abt. III S. 413. 1875. 

3) Brticke, ebenda Bd. 76 S. 237. 1877. 
4) Kiihne, Untersuchungen aus dem physiolog. Laboratorium der Uni- 

versit~t Heidelberg Bd. 3 S. 68. 
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die Kontraktionswellen in den einzelnen Muskelfasern yon ver- 
schiedenen Querschnitten des ganzen Muskels ihren Ursprung nehmen. 
Wenn infolge solcher anatomischer Verhaltnisse oder infolge ungleieh- 
zeitigen Eintreffens der Innervationsimpulse die Kontraktionswellen 
der einzelnen Fasern nicht schwarmartig zusammengehalten durch 
den Muskel hingehen, sondern in jedem gegebenen Zeittei]chen fiber 
die ganze Li~nge des Muskels mehr oder weniger zerstreut liegen, 
so mi;lssen die AktionsstrSme der einzelnen Fasern zum grossen Teil 
mit entgegengesetzten Phasen miteinander interferieren und sich 
aufheben. Der resultierende ableitbare Strom wird geringe Intensit~it 
haben und unregelmassig oszillieren. Hat der Ableitungsstrom tat- 
si~chlich diese Eigenschaften, so ist es erkl~irlich, class er zur Er- 
zeugung eines sekundiiren Tetanus nicht fahig ist. Har less  1) freilich, 
dem beim Frosch weder Reflextetanus noeh Tetani, welche durch 
elektrische Reizung des Halsmarkes erzeugt wurden, sekundi~ren 
Tetanus gaben, kam zu dem Schluss, dass die nati~rliche Dauer- 
kontraktion nicht nur dem mechanischen Effekte, sondern auch dem 
Wesen nach ein stetiger Vorgang sei und nicht mit der elektrischen 
Tetanisierung Vergleichbar sei. 

Zusammenfassend ist fiber die Ergebnisse der Versuche, in denen 
tier stromprtifende Froschschenkel als elektro-physiologisches Reagens 
diente, zu sagen, dass die Erkli~rung der sekundiiren Unwirksamkeit 
des natilrlichen Tetanus im wesentlichen in der Annahme gesueht 
worden ist, class den AktionsstrSmen, welche den willkiirlichen Te- 
tanus begleiten, vergleichsweise mit dem elektrisch erzeugten Tetanus 
geringere Intensitiiten, andere Frequenzen und StSrungen in tier 
Regelmi~ssigkeit des Rhythmus zugeschrieben worden sind. 

Aueh der Versuch, die MuskelstrSme zum Telephon abzuleiten 
und aus den Eigenschaften des auftretenden Tones auf Rhythmus 
und Charakter der Stromoszillationen Schlfisse zu gewinnen, hat bei 
der Untersuchung des nattirlichen Tetanus zu sehr bestreitbaren 
Folgerungen gefiihrt. Wie bei der direkten Auskultation des Muskel- 
tones zeigte sich, dass im Gegensatz zu dem deutlich musikalischen 
und der HOhe naeh wohl definierbaren Tone, welche tier Muskel 
bei regelm~ssiger elektriseher Reizung gibt~ bei der Ableitung vom 
willl~rlich kontrahierten Muskel ein Geri~usch yon kaum angebbarer 

1) Harless, Zeitschrift far rationelle '_~[ediziu yon Henle u. Pfeuffer 
Bd. 14 S. 97. 
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TonhShe vom Telephon zu Geh0r kommt. W e d e n s k i l ) ,  dem wir 
diese Untersuchungen haupts~chlich verdanken, beschreibt dies Ge- 
rausch far den Triceps femoris des Frosches als ein Hauchen, fiir 
den dutch eingestochene ~Nadeln abgeleiteten menschlichen Biceps 
bei mi~ssiger Kontraktion als Rollen, bei kri~ftiger Anspannung als 
einen frequenter schwingenden Ton yon etwa 36--40 Vibrationen 
pro Sekunde. 

Beim Versuch, die Art der elektrischen Reizung ausfindig zu 
machen, welche die kiinstliche Darstellung dieses Gerausches er- 
mSglicht, land W e d e n s k i  zuni~chst, dass die Frequenz der musku- 
laren Stromoszillationen mit der Reizzahl nur innerhalb bestimmter 
Grenzen tier Frequenz, bis etwa 200 beim Frosch, his hSchstens 
1000 beim Warmbliiter, unison ist, dass abet bei hohen Fre- 
quenzen (2500--5000) und geringen Intensitaten der Reize die Zahl 
der Aktionsstromoszillationen, dem Telephonton nach zu urteilen~ un- 
abhangig von der Zahl der Reize ist. Unter solchen Reizbedingungen 
bot nun das Telephon ein Gerausch, welches dem bei willkilrlicher 
Innervation gehSrten viSllig glich. Niemals dagegen ]iess sich dasselbe 
hSren, wenn in dem sonst angenommenen Innervationsrhythmus yon 
20 Reizen oder mit Reizzahlen bis zu 200 beim Frosch, etwa 1000 
pro Sekunde beim Warmbltiter gereizt wurde. Auch bei chemischer 
l~eizung des ~Nerven, dann auch bei Reizung der Hirnrinde mit In- 
duktionsstrSmen kam das natl]rliche Muskelgeri~usch heraus, nahm 
mit Intensitat und Dauer der Reizung an Sthrke zu, war aber in 
seiner Schwingungszahl vSllig unabh~ngig yon der Reizfrequenz. 
W e d e n s k i  schliesst aus seinen Ergebnissen, dass bei hohen Reiz- 
frequenzen der nati~rliche Innervationsrhythmus nachgeahmt sei. I)a 
die ' resultierenden Stromoszillationen ira Muskel eine erheblich 
kleinere Schwingungszahl haben, so wird nach W e d e n s k i  der sehr 
frequente Innervationsrhythmus im Endorgane in den langsameren 
muskuli~ren Eigenrhythmus umgewandelt. Demnach ist im all- 
gemeinen der direkte Schluss yon der Sehwingungsfrequenz der 
kontraktilen Muskelsubstanz auf den Innervationsrhythmus un- 
zulassig; hier tritt also bereits der spater yon B u r d o n - S a n d e r s o n 
und G a r t e n weiterbegriindete Gedanke hervor, dass ein muskularer, 
vom Zentralnervensystem unabhiingiger Eigenrhythmus existiert. 

1) Wedenski, Arch. f. Physiologie 1883 S. 316, und Arch. de Physiol. 
normale et pathoL t. 3. 1891. 
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Versuche, die elektromotorischen Vorg~tnge im Muskel bei will- 
kiirlichem oder Reflextetanus dutch das Kapillarelektrometer zu 
analysieren, liegen nicht vor. Mehrfach ist nur der bei Strychnin- 
vergiftung eintretende Reflextetanus nach dieser Methode untersucht 
worden. L o v ~ n  1) hatte bereits 1881 festgestellt, class wiihrend des 
Strychninkrampfes von Gastrocnemien des Frosches 5--8 Aktionsstrom- 
schwankungen abzuleiten sind. El- land ferner, dass der natiirliche 
Refiextetanus bei KrSten 6 Stromschwankungen in der Sekunde er- 
zeugte. Diese Beobachtungen am stryehninvergifteten Tier sind yon 
v. K r i e s  ~) D e l s a u x  8) u. a. bestatigt worden. Dass der Strychnin- 
tetanus so wenig, wie der refiektorische zur Erzeugung eines sekun- 
ditren Tetanus fiihig ist, sondern nur eine oder mehrer Einzelzuckungen 
im Rheoskop auslSst, hatten bereits du B o i s - R e y m o n d  ~) Harless~) ,  
sp:tter F r i e d r i ch und M a r t i u s festgestellt. 

M a r t i n s  6) freilich hielt, wie auch F r i e d r i c h  und H e r i n g  ~) den 

Strychninkrampf nicht far einen dem physiologischen gleichzustellenden 
Refiextetanus, sondern far eine Folge unregelmftssiger Einzelzuckungen, 
welche teilweise miteinander verschmelzen, also for einen mebr 
klonisehen Krampf. L o v e n  aber glaubte, in seinen Versuchen die 
Zahl der yore Zentralnervensystem ausgehenden Innervationsimpulse 

und die Rhythmik der Schwingungen in der Muskelsubstanz gefunden 
zu haben. Da nun eine Frequenz yon acht der gewShnlieh benutzten 
elektrischen ,Momentreize" in der Sekunde nicht geniigt, um einen 
Tetanus zu erzeugen, so ~tusserte er die spi~ter yon v. K r i e s  ex- 
perimentell verfolgte Vermutung, dass die vom Ri~ckenmark aus- 
gehenden Impulse mehr zeitlich gedehnt seien als die bei kiinstlicher 
Reizung einwirkenden StromstiSsse, dass es sich also um ,Zeitreize" 
(v. K r i e s )  handele. 

Diese Vorstellungen wurden auf Grund der oben bereits zitierten 
Versuche, wienachkapillarelektrometrischenBeobachtungen vonv.Krie s 

1) Lov~n~ 1. c. 
9) v. Kries, 1. c. 1884. 
3) Delsaux, Traveaux du Labor. de L. Freder icq t. 4. 1899. 
4) Du Bois-Reymond, Untersuchungen fiber tierische Elektrizitttt Bd. '2 

Abt. I S. 515, und Abt. I S. 304. 
5) Harless, 1. c. 
6) Martius, Arch. f. Physiologie 188.9 S. 542. 
7) Hering und Fr iedr ich ,  1. c. 
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weiterentwickelt. Er land, dass nach Einwirkung von Zeitreizen der 
die Zuckung begleitende Aktionsstrom des Muskels einen weniger 
steilen Verlauf hat als bei Zuckungen, die durch Momentreize er- 
zeugt werden~ eine Tatsache, die bereits aus dem zeitlich gedehnten 
Verlauf der Zuckungskurve, welche bei Zeitreizung erbalten wurde, 
zu vermuten war. Zugleich fand s ich ,  dass ein durch Strom- 
schwankungen yon endlicher Steilheit (Zeitreizen) in Kontraktion ver- 
setzter Muskel kaum fahig war, das physiologische Rheoskop zu 
sekundarem Tetanus zu erregen, v. K r i e s l )  nimmt demnach an, 
dass die Vermutung L o v ~ n '  s zutreffend sei, es handele sich bei 
den vom Riickenmark ausgehenden Impulsen nicht um Momentreize, 
sondeni um zeitlich gedehnte. Hiernach lage die Unfahigkeit des 
Refiextetanus zur Erzeugung eines sekundi~ren nicht so sehr an den 
Eigenttimlichkeiten der Intensitat und Frequenz seiner AktionsstrSme, 
als vielmehr an den Eigentiimlichkeiten der zeitlichen Schwankung 
jeder einzelnen Stromoszillation. Die besonders yon du Bois -Rey-  
monde ) ,  B r f i ckea ) ,  H e r i n g  ~) und Ki~hne 5) angegebene Er- 
ldi~rung der sekundaren Unwirksamkeit der nattirlichen Tetani dutch 
die Hypothese yon den Phasendifferenzen und der resultierenden 
gegenseitigen Vernichtung der AktionsstrSme halt v. K r i e s  ffir un- 
wahrscheinlich und tiberfiiissig; wenn die einzelnen Fasern ihre Im- 
pulse nicht gleichzeitig, also salvenmassig erhielten, so waren nach 
v. K r i e s  weder das Vorhandensein yon negativen Schwankungen 
noch die oben erwahnten rhythmischen Dickenschwankungen des 
Muskels zu verstehen. 

Uberblickt man die besprochenen Untersuchungen~ so treten 
einerseits die Bemi~hungen hervor, alle charakteristischen Merkmale, 
insbesondere alle diejenigen Eigenschaften des natiirlichen Tetanus 
festzustellen, welche ihn gegeniiber dem durch gewShnliche faradische 
Reizung erzeugten Tetanus auszeichnen. So wurden die Besonder- 
heiten des Muskelgerausches bei natiirlicher Kontraktion, die Un- 
fahigkeit, sekundaren Tetanus zu erzeugen und andere Eigenarten 

1) v. K r i e s ,  Arch. f. Physiologie 1884 S. 337, und 1886 Suppl. S. 1. 
2) Du B o i s - R e y m o n d ,  1. c. 
3) H e r i n g  und F r i e d r i c h ~  1. c. 
4) Br t icke~ 1. c. 
5) Kiihne~ 1. c. 
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des mechanischen und elektromotorischen Verhaltens festgestellt. 
Andererseits abet hat man sich auf das angelegentlichste bemilht, die 
Bedingungen far eine vollsttindige ktinstliche Nachahmung des Reflex- 
tetanus mit allen angeft~hrten Merkmalen aufzufinden und damit die 
Entstehungsweise der natt~rlichen Muskelkontraktion dem Verstand- 
his zu erschliessen. Zu letzterem Zweck hat man Frequenz, Inten- 
sitat und Schwankungsform der elektrischen Reize in jeder mSglichen 
Weise variiert und den Einfluss tier einzelnen Varianten auf die 
mechanischen, akustischen und elektromotorischen Eigenschaften des 
tetanisch kontrahierten Muskels studiert. Die Versuche auf diesem 
Wege zu einer Synthese des natiirlichen Tetanus zu gelangen, haben 
zu diametral entgegengesetzten Theorien t~ber die im willk•rlich 
kontrahierten Muskel ablaufenden Vorg~nge und aber die Inner- 
ration des Tetanus gefilhrt, v. K r ie s, welcher die mechanischen Be- 
sonderheiten und gewisse Eigentilmlichkeiten des elektromotorischen 
Verhaltens, besonders die Unfahigkeit zu sekund~r tetanischer Erregung 
in den Vordergrund des Interesses stellt, halt die Reizung durch 
Zeitreize yon geringer Frequenz fiat die beste Ann~therung an die 
Eigenschaften der natflrlichen Muskelinnervation. W e d e n s k i kam 
bei seinem Bestreben, die telephonisch festgestellten Eigenschaften 
tier Stromoszillationen im Muskel ktinstlich darzustellen, zu dem 
umgekehrteu Sehluss, dass namlich sehr frequente Impulse in der 
Zeiteinheit zum Muskel gelangen. 

Ob eine yon diesen MSgliehkeiten bei der Erzeugung des natt~r- 
lichen Tetanus verwirklicht ist, kann nach dem vorliegenden Ver- 
suchsmaterial wohl unmt~glich entsehieden werden. Die meisten 
Physiologen neigen ja gegenw~irtig dazu, sich den Annahmen yon 
v. K r i e s  anzusehliessen. Indessen v. K r i e s  hat doch nut auf 
Grund seiner Versuche die M~gliehkeit, dass der physiologisehe 
Tetanus durch Zeitreize geringer Frequenz yore Zentralnervensystem 
innerviert werde, eingehend ventiliert. Abet die physiologisehe 
Realisierung eines solchen Innervationsmodus ist m. E. nicht er- 
wiesen, vielleicht nicht einmal viel wahrscheinlicher als andere 
M~glichkeiten gemaeht worden. Diese Uberzeugung hoffe ich dureh 
die Ergebnisse der vorliegenden Untersuehung zu rechtfertigen. 

Es muss abet ferner schon auf Grund tier Uberlegungen Wedens-  
k i '  s 1), mehr aber noeh nach neueren Untersuchungen yon B u r d o n- 

1) W e d e n s k i ,  1. c. 
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S a n d e r s o n 1) und G a r t e n ~) die Frage aufgeworfen werden, ob 

iiberhaupt die Voraussetzung fast aller oben angefiihrten ErSrte- 

rungen als gesichert richtig gelten darf, dass namlich dutch die 
FeststeUung der Oszillationsfrequenz des Muskels die Zahl der Inner- 
vationsimpulse als bestimmende Variable direkt erschlossen werden 
kann. Nach weitaus den meisten der bis vor kurzem bekannten Tat- 
sachen iiber die Muskelreizung lag es allerdings nahe, sich die Zahl 
der Schwingungen im willkilrlich kontrahierten Muskel ebenso direkt 

yon der Zahl der Innervationsimpulse abhangig zu denken, wie sich 
die Rhythmik des kt]nstlichen Tetanus yon tier Reizfrequenz his zu 
ziemlich hoch liegenden Grenzen abhhngig erwiesen hatte. Neueren 
Erfahrungeu zufolge wird man abel" die Frage nach der Zahl der Nerven- 
impulse wohl yon der nach der Schwingungsfrequenz des Muskels 
auseinanderhalten miissen. Es scheint ni~mlieh, dass die kontraktile 
Substanz tatsiichlich einen, wenn auch nicht sehr lest aufgepragten 
Eigenrhythmus hat, welcher zwar naeh Ausweis tier elektrischen 
Reizversuche nicht v611ig, nach neueren Befunden aber doeh bis zu 
einem hohen Grade unabhi~ngig yon der Rhythmik der Reizung auf- 
reeht erhalten werden kann. Bei elektrischer Reizung hatten wir 
es nach dieser Vorstellung mit erzwungenen Schwingungen, nicht 
mit dem Eigenrhythmus der Muskelsubstanz zu tun. Die bisher 
bekannt gewordenen Tatsachen, welehe eine gewisse Abstimmung 
der kontraktilen Substanz auf bestimmte Eigenschwingungen vet- 
tauten lassen, sind folgende: Zuni~ehst machte schon W e d e n s k i ,  
wie oben erwahnt, auf Grund seiner telephonischen Untersuchungen 
der MuskelstrSme, darauf aufmerksam, class bei hohen Reizfrequenzen 
die Muskelrhythmik offenbar nieht der Reizzahl folgt, sondern ver- 
mutlich in selbstbestimmtem Rhythmus schwingt. Da tier hierbei 
beobachtete Telephonton dem bei willkiirlieher Kontraktion kon- 
statierten vSllig gleicht und auch bei anderen Reizarten, welehe die 
Muskelrhythmik nieht zu bestimmter Frequenz zwingen, auftritt, so 
schloss We den  sk i ,  class er Eigensehwingungen der Muskelsubstanz 
vor sich habe. 

Miss B u eh a n a n 8) fand nun bei Ableitung der Muskelstr5me 

1) Burdon-Sanderson in Sch~fer, Textbook ,f Physiology Part. II 
p. 425. 

2) Garten, Abhandl. d. Shchs. Gesellsch. der Wissensch., math.-phys. 
Klasse Bd. 26 S. 330. 

3) Buchanan, 1. c. 
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zum Kapillarelektrometer, dass nach Reizung mit hochfrequenten 
WechselstrOmen, ferner beim R i t t  e r '  schen Offnungstetanus und nach 
Strychninvergiftung der hktionsstrom im konstanten Rhythmus yon 
etwa 100 Oszillationen pro Sekunde zur Ableitung kam. Burdon-  
S a n d e r s o n  ~), unter dessert Leitung die Untersuchung durchgefiihrt 
wurde, hatte bereits frtiher gleichartige Wellen der MuskelstrSme beim 
Schliessungstetanus und beim Strychnintetanus festgestellt und er- 
kliirte diesen yon der Reizfrequenz und der Reizart unabhi~ngigen 
Rhythmus yon etwa 100 Schwingungen in der Sekunde fiir die Eigen- 
schwingungen der kontraktilen Muskelsubstanz. Beim Strychnin- 
tetanus waren die frequenten kleinen Stromoszillationen den groben 
aus den Untersuchungen von Lov~n2), D e l s a u x  a) und v. K r i e s  4) 
bekannten Stromschwankungen superponiert. 

Endlich hat G a r t e n  5) wichtige hrgumente filr die Existenz 
eines yon der hmervationsrhythmik unabhi~ngigen Eigenrbythmus der 
Muskelschwingungen gleichfalls auf Grund yon Untersuchungen tiber 
die Oszillationen der MuskelstrSme beigebracht. Er land, dass bei ver- 
schiedenen Arten der Muskelreizung hktionsstrSme im Muskel auf- 
treten, deren Rhythmus yon etwa 0,009 Sekunden Periodendauer 
unabhangig yon der Reizart festgehalten wird. Diese Stromoszillationen 
traten bei hnlegung eines ktinstlichen Querschnittes auf, gingen yon 
der Schnittstelle aus und liefen mit der Fortpflanzungsgeschwindigkeit 
der Kontraktionswelle tiber den Muskel hin. Dieselben Schwingungen 
traten beim R i t t e r ' s chen  Offnungstetanus auf. huch zeigten sie 
sich bei der Reaktion des Muskels auf Schliessung des konstanten 
Stromes, er mochte den Muskel selbst durchstrSmen oder beim Kalt- 
frosch yore Nerven aus mehr oder weniger vollstandigen Schliessungs- 
tetanus erzeugen. Kiilte verlangsamte die Schwingungsperiode und 
J~thernarkose li~hmte die Fi~higkeit zur Erzeugung oszillierender 
StrSme vollsti~ndig. ,,Da trotz der Verschiedenartigkeit der Reizmittel 
doch dieselbe rhythmische Folge der elektrischen Vorgi~nge im Muskel 
auftrat, so war schon hierdurch die Wahrscheinlichkeit gross, dass 
der erregbaren Substanz des Muskels selbst jene Fi~higkeit inne- 
wohne~ mit periodischen Reihen yon Erregungen zu antworten". 

1) B u r d o n - S a n d e r s o n ,  1. c. 
2) L o v 6 n ,  1. c. 
3) D e l s a u x ,  1. c. 
4) v. K r i e s ,  1. c. 1884. 
5) G a r t e n ,  I. c. 
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G a r t e n  betont, dass der yon ihm beschriebene Stromrhythmus yon 
ganz anderer GrSssenordnung sei als die mechanisch aufgezeichneten 
rhythmischen Formveriinderungen des Muskels, welche B i e d e r-  
m a n n  1) mit einer Frequenz von 5--15 pro Sekunde bei chemischer 
Reizung oder konstanter Durchstrbmung des Muskels auftreten sah. 
Vermutlich umfassen diese mechanischen Perioden jedesmal eine ganze 
Reihe der G a r t e n ' s c h e n  Rhythmen, und sind vielleicht durch das 
zeitlich oszillierende Zusammentreffen yon Maxima und Minima der 
einzelnen frequenteren Erregungswellen in den verschiedenen Muskel- 
fasern bedingt. Dieselbe Argumentation liesse sich auf die Rhythmen 
von v. Kries ,  H a l l  und K r o n e c k e r ~  L o v ~ n  u. a. anwenden. 

Nach diesen Feststellungen ist also mit tier MSglichkeit zu 
rechnen, dass einerseits der Innervationsrhythmus, andererseits die 
Antwortschwingungen des Muskels mit selbstiindiger Eigenperiode 
vor sich gehen. Nach W e d e n s k i '  s Ansicht wiirden die INerven- 
impulse schneller als die muskuli~ren Oszillationen aufeinander folgen. 
Umgekehrt kSnnte die Sachlage sein, wenn der Muskel in der 
frequenten, yon B u r d o n - S a n d e r s o n  und G a r t e n  gefundenen 
Periode bei nattirlich innervierten Kontraktionen schwingen sollte. 
Miiglich bleibt aber auch, dass physiologisch beide Rhythmen, tier 
nervSse und der muskuli~re, unbeschadet ihrer Selbstiindigkeit gleich 
sind, dass also eine Art Abstimmung beider Apparate aufeinander 
vorliegt. 

II. Methodik. 

Um der Beantwortung der Frage nach dem Rhythmus der 
muskulhren Oszillationen und nach seiner Abh~ngigkeit yon der 
Beschaffenheit und der Frequenz der yore Zentralnervensystem 
ausgehenden Innervationspulse n~ther zu kommen, habe ich es 
unternommen, die AktionsstrSme einer zur Untersuchung besonders 
geeigneten Muskelgruppe, der Flexoren des Unterarmes, aber auch 
anderer Muskeln wahrend der willkiirlichen Kontraktion abzuleiten 
und objektiv zu registrieren. Als Reagens auf die sehr schnellen 
Stromschwankungen diente in diesen Versuchen das kleine, in den 
Werkstatten yon Professor E d e 1 m a n n, M|inchen, hergestellte Saiten- 
galvanometer. Was das Prinzip dieses schnellen Stromoszillationen 
ausgezeichnet folgenden Instrumentes betrifft, so muss hier auf die 

1) Biedermann, Sitzungsber. d. Wiener Akad. d. Wissensch. Bd. 82 
Abt. III und Bd. 87 Abt. III. 

E. P f l i i g e r ,  Archiv fiir Physiologie. Bd. 119. 22 
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Arbeiten E i n t h o v e n' s 1) fiber Konstruktion und Theorie des Saiten- 
galvanometers verwiesen werden; das yon mir benutzte Modell ist 
yon Dr. E d e l m a n n  jun. eingehend in einer besonderen Mitteilung 
aus den Miinchener Werksti~tten beschrieben worden. Hier sei nnr 
hervorgehoben, das der versilberte Quarzfaden des Galvanometers 
far alle unten zu beschreibenden Versuche konstant und so stark 
gespannt blieb, dass eine mSglichst getreue Registrierung der durch- 
geleiteten Oszillationen der Muskelstr0me gewi~hrleistet war. Die 
Genauigkeit, mit welcher das Instrument den zeitlichen Verande- 
rungen der elektromotorischen Kraft folgte, wurde dadurch kon- 
trolliert, dass das menschliche Elektrokardiogramm sowie das des 
freigelegten Froschherzens registriert und in allen Einzelheiten 
ebenso gefunden wurde, wie es sich nach den Arbeiten E in thoven ' s  

darstellt. 
Um die Schwingungen der Saite photographisch registrieren zu 

kbnnen, wurde ein Bild derselben dutch ein S ei b e r t '  sches mikro- 
photographisches Objektiv yon 12,5 mm Brennweite auf einen Ab- 
stand von 2 m, also in 160facher u entworfen. Dabei 
war auf die Saite durch Beleuchtungslinsen das Licht einer 16am- 
perigen Bogenlamloe konzentriert. In 2 m Entfernung war dem Ob- 
jektiv gegent~ber eine Kymographiontrommel mit horizontalliegender 
Umdrehungsachse aufgestellt. Diese in den Edelmann'schen Werk- 
sti~tten angefertigte und yon Dr. E d e ! m a n n jun. in tier oben ge- 
nannten Mitteilung beschriebene Trommel dreht sich in einer sie 
lichtdicht und eng umgebenden Hiilse, in deren Frontwand ein hori- 
zontaler, durch eine Klappe verschliessbarer, enger Spalt freigelassen 
ist. Der Apparat, dessen Trommel mit hochempfindlichem Brom- 
silberpapier bespannt wurde und durch einen Motor in Rotation yon 
geeigneter Geschwindigkeit gebracht werden konnte, wurde dem 
bilderzeugenden Objektiv gegentiber so aufgestellt, dass sich das 
vertikale Bild des Galvanometerfadens mit dem horizontalen Spalt 
der Trommelhiilse kreuzte. Somit kam nur ein Punkt aus der 
Mittelstrecke des Fadenbildes bei ()ffnung tier Verschlussklappe 
auf dem photographischen Papier der Kymographiontrommel zur 
Abbildung. Rotiert die Trommel, so zeichnen sich die bei Strom- 
durchleitungen einsetzenden transversalen Schwingungen des Faden- 
bildes als Kurven auf dem photographischen Papier ab. 

1) Einthoven, Pfliiger's Arch. Bd. 99 S. 472. Annulen der Physik 
4. Folge Bd. 21 S. 483. 
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Um die zeitlichen VerhMtnisse dieser Schwingungen ausmessen 
zu kSnnen, wurde zugleich mit der Registrierung der Faden- 

schwingungen die Zeit geschrieben; ein Pfe i l ' sches  Signal wurde 
so vor die Trommel gestellt~ dass tier vom Projektionslicht erzeugte 
Schatten des vertikal gestellten Schreibhebels quer i~ber den hori- 
zontalen Spalt tier Kymographiontrommel fiel. Der Hebel wurde 
alle Sekunden oder jede halbe Sekunde zum Ausschlagen gebracht, 
indem der Stromkreis des Signals durch ein mit Kontaktvorrichtung 
versehenes Metronom in entsprechenden Zeiten einmal geSffnet und 
geschlossen wurde. Die Ausschl~ge des Hebelschattens registrierten 
sich dann photographisch in der aus den Tafelfiguren ersichtlichen 
Form. 

Bei den b~ervenreizungen mit InduktionsstrSmen musste die 
Reizfrequenz mitregistriert werden. Zu diesem Zwecke wurde der 
Wag n e r '  sche Hammer des Induktionsapparates mit einem vertikalen 
Aluminiumzeiger versehen und so aufgestellt, dass der Schatten des 
Zeigers neben dem Fadenbild des Galvanometers und der Zeit- 
schreibung den Spalt der Trommelh~lse kreuzte. Die Reizfrequenz 
registrierte sich dann durch die Schwingungen des vom Hammer 
mitgenommenen Zeigers so, wie die Tafelfigur 2 es zeigt. 

Sollte eine Aufnahme gemacht werden, so wurde zun~chst die 
Haut aber dem zu untersuchenden Muskel zur ErhShung der Leit- 
fhhigkeit gut durehfeuchtet; dana wurden an geeigneten Stellen un- 
polarisierbare Elektroden angesetzt~ durch welehe die StrSme zum 
Galvanometer abgeleitet wurden. Die Kymographiontrommel und 
die Zeitschreibung wurden nun in Gang gesetzt. War alles in Oral- 
hung, so wurde tier Spaltversehluss geSffnet und far die Dauer 
einer Trommelumdrehung often gehalten. Wahrenddessen wurden 
die zu untersuchenden Muskelbewegungen ausgefilhrt, so class die 
dabei entstehenden Stromoszillationen durch die Saite des Galvano- 
meters geleitet wurden, deren Schwingungen sich vergrSssert proji- 
ziert auf dem photographischen Papier des Kymographion r e g i -  
strierten. 

Die Muskeln, an welchen ich die bestgelungenen und theoretisch 
abersichtlichsten Versuche machte, waren die Flexoren des Unter- 
armes. Deshalb sollen die an diesen Muskeln gewonnenen Fest- 
stellungen als Grundlage far die folgenden ErSrterungen dienen. Auf 
die an anderen Muskelgruppen des Menschen, Extensoren des Unter- 
armes und Masseter, angestellten Versuche sowie auf analoge Ver- 

22 * 
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suche an den Gastrocnemien vom Kaninchen soll mehr gelegentlich 
an geeignetem Orte eingegangen werden. 

Die Grtlnde, welche die Flexorengruppe des Unterarmes zu 
elektrophysiologischen Beobachtungen besonders geeignet erscheinen 
lassen, sind aus einer bereits im Jahre 1878 verSffentlichten Unter- 
suchung H e r m a n n'  s 1) zu entnehmen und in dem Ertblg der dort 
besehriebenen Versuche gegeben. Herin ann zeigte, dass tier doppel- 
phasische Aktionsstrom, welcher sich bei Einzelzuckung mit dem 
Ablauf der Kontraktionswelle bildet, an den Flexoren des Unter- 
armes in der typischen Form des Ablaufes sieher darzustellen ist. 
Er registrierte die Stromschwankung mit Hilfe des Bernstein 'schen 
Rheotoms und land, dass die Kurve in allen wesentlichen Merk- 
malen mit der des zuckenden Froschmuskels iibereinstimmte. In 
diesen Versuchen waren in Zinksulfat getrhnkte Seilelektroden etwas 
oberhalb des Handgelenkes und etwas oberhalb der Mitte des Unter- 
armes um den Arm gelegt; die letztere Elektrode lag ann~thernd im 
nervSsen ~quator, d. h. in ,,demjenigen Muskelquerschnitt, in den der 
gemeinsame Schwerpunkt aller Nerveneintrittstellen fallen w~rde, wenn 
letztere ein gewisses, ~]berall gleiehes Gewicht hhtten". Die Reizung 
erfolgte durch die Haut hindurch vermittelst Reizelektroden, welche 
in der AxelhShle dem Plexus brachialis angelegt waren. 

Die in diesen Versuchen zum Ausdruck kommende Einfachheit 
der anatomischen InnervationsverhNtnisse, welche es erlauben, die 
Angriffspunkte der Nervenwirkung auf alle Fasern in einen physio- 
logischen Schwerpunkt zu verlegen, dessen Ort ohne Schwierigkeit 
durch das Experiment ganz ebenso wie bei jedem Froschmuskel auf 
einen bestimmten Muskelquerschnitt, den nervSsen Aquator, angesetzt 
werden kann, dann die Tatsache, dass bei Erzeugung einer Zuckung 
durch Einzelreiz die typische und theoretisch gekl~rte doppelphasisehe 
Stromschwankung in den Flexoren des Unterarmes zur Beobaehtung 
gelangt, - -  das sind die Vorbedingungen, ohne die eine erfo]greiche 
und begrandete Analyse der bei willkarliehen Kontraktionen auf- 
tretenden StrSme nicht mSglich erscheint; denn nur der Ver- 
gleich mit den experimentell beherrschten Ergebnissen der kfinstlichen 
Muskelreizung kann das Verst~ndnis der natarliehen Kontraktion 
fSrdern. Dabei abet miissen die Ergebnisse der kiinstlichen Reizung 
selbst einfach und theoretisch durchsichtig sein, wie das bei den 
Flexoren des Unterarmes der Fall ist. 

1) Hermann, Pfliiger's Arch. Bd. 16 S. 410. 
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IlL Versuche. 

1. Die  M u s k e l s t r S m e  be i  e l e k t r i s c h e r  R e i z u n g  des  
5~ervus  m e d i a n u s .  

Bevor die Oszillationen der AktionsstrSme, welche bei willkiir- 
licher Kontraktion im Muskel auftreten, besehrieben und analysiert 
werden, sollen hier die Versuche ihre Darstellung finden, in welchen 
das elektromotorische Verhalten der Flexoren bei Erzeugung yon 
Zuckungen und Tetanisierung durch e l ek t r i sche  Ne rven re i zung  
Gegenstand der Untersuchung war. Bei diesen wie bei nahezu allen 
Versuchen an den Flexoren wurde die eine zur Ableitung dienende, 
unpolarisierbare Elektrode eben unterhalb des Ellenbogengelenkes 
auf die ulnare Armfl~tche, die andere etwas mehr wie handbreit 
oberhalb des Handgelenkes auf die Haut der Beugeseite des Unter- 
armes gesetzt. Als Elektroden dienten hierbei gl~serne Trichter~ in 
welche bis nahe zum Rande Zinksulfatton, dann his zum Rande eine 
Schieht Koehsalzton gefi~llt wurde. Durch den Rohransatz der 
Trichter wurden die amalgamierten Zinkst~be eingefahrt, welche die 
Zuleitungen zum Galvanometer trugen. Die 3 cm im Durchmesser 
betragenden Trichteriiffnungen wurden der Haut angelegt. 

Zur Reizung des Nerven wurden die far klinische Zwecke bei 
unipolaren Stromapplikationen gebri~uchlichen Elektroden benutzt. 
Die eine plattenfSrmige 2 4 X 1 2  em grosse Elektrode wurde gut an- 
gefeuchtet am Naeken angelegt, die andere, knopffOrmige, an der 
medialen Flache des Oberarmes zwischen mittlerem und unterem 
Drittel am Nervus medianus angesetzt. 

Reizte man auf diese Weise den Medianus mit einzelnen In- 
duktionsschli~gen, so erfolgten bei jeder [~ffnung und Schliessung des 
primaren Stromkreises Zuckungen der Flexoren, und gleichzeitig mit 
jeder Zuckung war ein schnell ablaufender Ausschlag am Saiten- 
galvanometer zu konstatieren; beim Offnungsschlag war die Zuckung 
wie ihr elektromotorisches Aquivalent etwas grSsser als beim 
Schliessungsschlag. Setzte man die Elektroden dieht neben dem 
Nerven an, so blieben Zuckung und Galvanometerausschlag aus; 
gegen Einbrechen yon Schleifen des Reizstromes in den Galvano- 
meterkreis war man also gesichert. 

Die photographische Registrierung der Ausschli~ge ergab Kurven 
yon dem in Figur 1 dargestellten Verlauf. Man erkennt sofort den 
typischen doppelphasischen Aktionsstrom des Muskels, der hier~ direkt 
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registriert, ann~hernd den Verlauf zeigt, welchen H e r m a n n 1) kon- 
struktiv nach Rheotomversuchen darstellte. Zuerst tritt eine kr~ftige, 
kurzdauernde Ablenkung der Galvanometersaite aus der Ruhelage 
ein. Diese erste Phase des Aktionsstromes gibt die elektromotorische 
Wirkung der Kontraktionswelle in dem Momente wieder, in welchem 
sie unter der oberen Elektrode, also durch den dicken oberen Tell 
der Flexoren hinlauft. Dann folgt eine zweite kleinere, in ent- 
gegengesetzter Richtung ablaufende Saitensehwingung, welche dem 
Verlauf der Kontraktionswelle durch den dfinneren, in die Sehnen 
ilbergehenden unteren Tell der Muskeln entspricht, dem die zweite 

Elektrode anliegt. 
In gleicher Weise wurde das elektromotorische Verhalten der 

Flexoren untersucht, w~hrend durch Reizung des Nervus medianus 
mit den WechselstrSmen des Schlitteninduktoriums kanstlicher Tetanus 
erzeugt wurde. Es ergab sich~ wie Fig. 2 zeigt, dass bei 
54 Schwingungen des Wagner 'schen Hammers pro Sekunde in den 
kr~ftig und gleichmassig tetanisch kontrahierten Muskeln auch 
54 Stromwellen abliefen und dass diese abwechselnd in positiver und 
negativer Richtung um denjenigen Stromwert bin und her oszillierten, 
auf welchen sich die Galvanometersaite bei Muskelruhe eingestellt 
hatte. Da jeder Schwingung des Wagner 'schen Hammers eine 
Schliessung und eine 0ffnung des prim~ren Stromkreises entspricht, 
so hatte man 108 Stromwellen im Muskel erwarten kSnnen. In- 
dessen bei der Stromunterbrechung mit dem Wagner 'schen Hammer 
folgt dem Stromschluss die Offnung so unmittelbar, dass immer je 
ein 0ffnungs-und ein Schliessungsinduktionsschlag paarweise zu- 
sammengehSrig wohl nur einen physiologischen Reiz bilden. Far die 
vorliegende Untersuchung beweisen dann also die Kurven, dass die 
Frequenz der Stromoszillationen im Muskel bei den hier zur Ein- 
wirkung gebrachten Reizfrequenzen direkt dutch die Zahl der 
physiologischen Reize bestimmt ist. Man sieht leicht, dass jede 
doppelphasische Periode des Aktionsstromes, welche bei tetanisieren- 
der Reizung zur Ableitung kam, identisch ist mit dem doppel- 
phasischen Strom, welcher bei Einzelzuckungen registriert wurde. 

2. Die  M u s k e l s t r S m e  be i  w i l l k i i r l i c h e r  K o n t r a k t i o n .  

Bei tier Registrierung der AktionsstrSme, welche im willkiirlich 
innervierten Muskel auftreten, effolgte die Ableitung vom Unterarm 

1) H e r m a n n ,  1. c. 
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in genau der gleichen Weise wie bei den l:teizversuchen. Wi~hrend 
der photographischen Aufnahmen wurden die Flexoren des Unter- 

armes in kriiftige willktirliche Kontraktion versetzt. In einer ersten 
Reihe yon Versuchen gesehah dies, indem die Zugkraft yon 71/~ kg 
Gewieht gegen die Plantarfiexion des Handgelenkes zur Wirkung 
gebracht wurde. Das Gewicht wurde in einigen u bei 
hi~ngendem Arm in die plantarfiektierte Hand gelegt, in anderen 
hing es an einer iiber eine Rolle geleiteten Schnur yon der 
Tischkante nieder und war durch Plantarfiexion im Handgelenk z u  
heben, wiihrend der Unterarm auf der Tischplatte aufruhte. Bei 
dieser Leistung war im wesentlichen der Flexor carpi radialis be- 
teiligt. Aber auch die Flexores digitorum kamen mit zur Kon- 

traktion. Auch die Mitarbeit des vom Nervus ulnaris innervierten 
Flexor carpi ulnaris war nicht auszuschliessen; indessen kamen die 
AktionsstrSme dieses Muskels wohl nicht merklich mit zur Ableitung, 
da die Elektroden nicht fiber demselben angesetzt waren. 

Auf diese Weise wurde der in Fig. 3 dargestellte Kurvenzug 
erhalten. Was zuniichst die Z ah l  der pro Sekunde abgeleiteten 
Stromoszillationen betrifft, so stellt sich diese mit ilberraschender 
Konstanz auf Werte zwischen 47 und 50, und diese hat sich in viel- 
fach wiederholten und, wie noch zu zeigen sein wird, auch vielfach 
variierten Versuchen immer wieder ergeben. Auf die Bedeutung 
dieser Tatsache wird bei der theoretischen Eri~rterung der Ergebnisse 
dieser Untersuchung zuriickzukommen sein. 

Die G r 5 s s e der Stromschwankungen ist betr~ichtlich und be- 
sonders auffallend, wean man sie mit den Stromwerten vergleicht, 
welche vom elektrisch tetanisierten Muskel registriert wurden. Die 
Art der Ableitung war in beiden Fi~llen ganz gleich; die Ordinaten 
der Kurven sind also ohne grossen Fehler vergleichbar. Dabei stand 
der Tetanus, welcher bei elektrischer Reizung des Nervus medianus 
eintrat, an Energie wohl kaum hinter der Kontraktion des mit 
grosser Kraft willkiirlich innervierten Muskels zurilck, wenigstens 
nicht nach dem Spannungsgefiihl zu urteilen und nach der UnmSg- 
lichkeit den elektrisch erzielten Kontraktionseffekt durch willkiirliche 
Anspannung der Antagonisten zu iiberwinden. Auffallend ist die grosse 
Amplitude der bei natiirlichem Tetanus auftretenden Stromoszillationen 
besonders deshalb, weil man in Anbetracht der Unfi~higkeit zur Er- 
zeugung eines sekund~iren Tetanus sehr geringe Stromwerte wohl 
hatte erwarten kSnnen. 
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Aus dem gleichen Grunde ~berrascht die Einfachheit der Form 
der einzelnen Wellen. Bei ungleichzeitiger Innervation verschiedener 
Faserb~ndel, welche ja yon du B o i s - R e y m o n d  u. a. als Grund 
far die sekund~re Unwirksamkeit angenommen wurde, massten die 
Kontraktionswellen der einzelnen Fasern ungleichzeitig unter dem 
Orte der ableitenden Elektroden hinlaufen. Die Aktionsstr~me der 
einzelnen Fasern m~lssten in bezug auf den Ableitungsort mit Phasen- 
unterschieden interferieren, und dies sollte im Ablauf des resul- 
tierenden Ableitungsstromes dadurch zum Ausdruck kommen, dams 
die Kurve unregehn~ssige Schwankungen, gr0bere Wellen und super- 
ponierte kleine Zacken zeigen m0sste. Das ist im allgemeinen nicht 
der Fall; vielmehr Mind die meisten Stromschwankungen, soweit die 
Leistungsf~higkeit des benutzten Saitengalvanometers dies kurven- 
m~ssig darzustellen gestatteL yon einfachem Ablauf, und nur relativ 
wenige Saitenausschl~ge bilden eine Ausnahme, indem hier die eigent- 
lich typisch erwarteten Erscheinungen der Interferenz phasendifferenter 
Str~me auffreten. 

Die Regelm~ssigkeit des R h y t h m u s der Stromoszillationen ist yon 
der Variationsbreite abh~ngig, in welcher der zeitliche Ablauf und die 
Distanz der Einzelwellen wechselt. Die Wellenl~nge wie die Amplitude 
wechseln indessen bei konstanter Kraft der Muskelanspannung nur 
innerhalb bescheidener Grenzen; der Kurvenzug setzt sich aus 
einander ~thnlichen Wellen zusammen, so dass sich wenigstens 
streekenweise das Bild einer ziemlich gleichmi~ssigen Oszillations- 
rhythmik bietet (Fig. 3 u. 4). Gewiss ist nicht, wie bei den durch elek- 
trische Tetanisierung erzeugten Muskelstriimen, eine Welle allen 
anderen kongruentl aber der Strom oszilliert doch fiber Erwarten 
regelmi~ssig, wenn man sich vergegenwi~rtigt, dass nach den friiheren 
Anschauungen ~ber die Art der Innervation willkih~ Kontraktionen 
entweder ganz unregelmassige und komplizierte Wellenformen oder 
eine sehr geringe Zahl sehr gedehnt verlaufender Wellen anzunehmen 
war. Die tatsiichlich vorhandenen Unregelmiissigkeiten der Kurve 
Mind von nicht sehr erheblichem Betrage, und durch die Schwankungen 
in der Amplitude, der Wellenli~nge und der Wellenform wird die 
Gleichmassigkeit des Kurvenzuges nicht allzusehr beeintri~chtigt. 

Die Konstanz der Schwingungszahl war ein so auffallendes Phano- 
men, dass sich von selbst die ]:{otwendigkeit aufdri~ngte, zu sehen, 
ob sie durch Variierung einzelner u durch- 
brochen werden kann. Zu diesem Zwecke wurden zunhcbst einige 
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Versuche angestellt, in denen die Ausdehnung der Kontaktfli~che der 
Ableitungselektroden abge~ndert wurde, und zwar wurde eine engere 
Lokalisierung der Ableitung t~ber bestimmten Muskelteilen dadurch 
erstrebt~ dass trichterfSrmige Elektroden, deren ()ffnung nur 1 em 
Durchmesser hatte~ tiber den Flexoren angesetzt wurden. Wie zu 
erwarten, ergab sich, dass entsprechend der geringeren Zahl yon 
Stromschleifen, welche die kleinen Elektroden schnitten, die Ampli- 
tuden der abgeleiteten Stromwellen erheblich geringer waren als die, 
welehe bei Ableitung mit grosset Kontaktfii~che der Elektroden erhalten 
wurden. Abet die Zahl der Wellen pro Zeiteinheit und ihr Rhyth- 
mus blieb ebenso, wie er sich in den frtiheren Versuchen ergab und 
beschrieben wurde. Man darf nach diesem Verhalten wohl vermuten, 
dass in jedem Muskelteil dieselbe Periodiziti~t der Oszillationen 
vorhanden ist wie im ganzen. 

Eine Frage yon wesentlichem Interesse war nun die, welchen 
Einfiuss die GrSsse der Muskelanspannung, die Kraft der Kontraktion, 
auf Zahl, GrSsse und Rhythmus der AktionsstrSme hatte. Um dies 
zu untersuchen, wurde in einigen Vorversuchen das Gewicht ab- 
geandert, gegen dessert Zug die Flexoren des Handgelenkes anzu- 
arbeiten hatten. Es wurden die StrSme verglichen, welche die Kon- 
traktion tier Flexoren bei Uberwindung des Zuges yon 2,5, dann yon 
5 und endlich yon 10 kg schweren Gewichten begleiteten. Schon diese 
Versuche ergaben auf das klarste, dass nicht die Zahl-der Wellen, 
sondern nur ihre Amplitude mit dem Maasse der Muskelanspannung 
zunimmt und abnimmt. Indessen die Versuche liessen sich be- 
quemer und durehsichtiger anordnen, wenn wesentlich die Finger- 
beuger zur Untersuchung benutzt wurden. Die Kraft des Handedruckes 
bei Beugung der Finger lhsst sich ja sehr leicht willktirlich variieren. 
Ich tibergehe also die Versuche, in denen hauptsi~chlich die Beuger 
des Handgelenkes untersucht wurden, und welche gegentiber den 
Experimenten an den Flexores digitorum nichts Eigen- oder Anders- 
artiges bieten, und gehe sog!eich zur Besprechung der letzteren Ver- 
suche i~ber, welche die in ErSrterung stehenden Erscheinungen sieherer 
und eleganter demonstrieren lassen. 

Die Yersuchsperson nahm in diesen Experimenten ein Dynamo- 
meter in die Hand, den bekannten, bei der Krankenuntersuehung 
gebri~uehliehen federnden Stahlring, welcher durch zunebmenden 
Hi~ndedruck in eine mehr und mehr fiach-elliptische Form gepresst 
werden kann. Das Maass des jeweiligen Druckes kann an dem In- 
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strument in beliebigen Einheiten abgelesen und w/~hrend der Aus- 
~lbung des Druekes dauernd kontrolliert werden. 

Fig. 5 zeigt die Kurve der Stromwellen~ welehe abgeleitet wurden, 
wenn w/~hrend der Aufnahme der Flexorendruck allm~thlich bis zu 
sehr krMtiger Kontraktion gesteigert und dann langsam wieder naeh- 
gelassen wurde. Bei der in Fig. 7 wiedergegebenen Aufnahme 
wurde in drei Abs/~tzen der Druek pl/~tzlieh variiert: zuerst wurde 
das Dynamometer auf den Skalenteil 40, dann auf 75 und zuletzt 
bis auf 140 zusammengedrtickt. Uber die Form und den Rhythmus 
der registrierten Stromoszillationen ist auf Grund dieser Aufnahmen 
dem fraher Gesagten nichts Wesentliehes hinzuzufagen. Was aber 
diese Kurven auf das deutliehste zeigen, das ist die Tatsache, dass 
bei Ab~nderung des Kraftaufwandes bei der Kontraktion nur die 
Gr6ssen der Stromsehwankungen, die Amplituden der Wellen vari- 
ieren, dass aber die Zahl derselben pro Zeiteinheit konstant bleibt 
und zwisehen den Werten 47 und 50 liegt. 

Zuletzt habe ich eine wenn aueh nur kursorische Orientierung 
~ber die Natur k~irzester willkarlieher Bewegungen dureh Dar- 
stellung der begleitenden Aktionsstr6me zu gewinnen gesueht. Es 
wurde eine m6gliehst kurze, schlagartig zuekende Flexion der Finger 
ausgefOhrt, w~hrend die StrSme vom Unterarm abgeleitet und 
registriert wurden. In Ubereinstimmung mit den Angaben yon 
v. K r i e s  u. a. ergab sieh, wie Fig. 8 zeigt, dass aueh solehe 
scheinbar zuekenden Bewegungen dureh ganz kurz dauernde tetanisehe 
Muskelkontraktion bewirkt werden. Bei solehem k~rzesten Tetanus 
wurden 7--10 Stromwellen abgeleitet, die in solehen Zeitabst/~nden 
aufeinander folgen, dass wiedermn eine Sehwingungsfrequenz yon 
etwa 50 pro Sekunde zu bereehnen ist. Die Kurven seheinen zu 
zeigen, dass in der Regel eine dieser Wellen, die erste oder zweite, 
yon ~berragender Amplitude ist; indessen wage ich nieht, das als 
sieher hinzustellen, weil bei diesen zuckenden Fingersehl/~gen 
meehanisehe Erseht~tterungen und minimale Dislokationen der Elek- 
troden nieht auszusehliessen waren und somit scheinbare Unregel- 
m/~ssigkeiten der Stromoszillationen dureh nieht-physiologisehe Momente 
vorget/~useht werden konnten. 

IV. Zur Theorie des willkUrliehen Tetanus. 

Die eingehenden litterarisehen Er6rterungen auf den einleitenden 
Seiten dieses Aufsatzes batten den Zweek, eine umfassende Uber- 
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sicht tiber die theoretisch mSglichen Varianten der natiirlichen 
Muskelinnervation zu gewinnen. Die Ansichten fiber die Frage, 
welche yon diesen MSglichkeiten physiologisch verwirklicht ist, gingen 
ja welt auseinander, und entscheidende Versuche fi~r den einen oder den 
anderen bestimmten Modus haben die yon den einzelnen Autoren 
angeft~hrten Grfinde nicht in allseitig und klar hberzeugender oder 
beweisender Weise erbringen kSnnen. Ich glaube nun, dass die vor- 
stehend mitgeteilten Versuchsergebnisse in eindeutiger Weise die 
meisten der strittigen Punkte entscheiden, uud zu einer bestimmten 
Vorstellung vom Innervationsmechanismus des willkt~rlichen Muskel- 
tetanus fahren diirften. 

Zuerst ist die Frage aufzuwerfen, ob i~berhaupt der Rhythmus 
tier muskuli~ren Oszillationen direkt und einfach yon dem Rhythmus 
der Innervationsimpulse abhi~ngig gedacht werden darf, oder ob an- 
genommen werden muss, dass die Impulse des Zentralnervensystems 
in bestimmter Ordnung und Frequenz zum Muskel gelangen, dass 
dieser aber die Reize beantwortet, indem er sie in einen anderen, 
ni~mlich den Eigenrhythmus seiner kontraktilen Substanz iilbersetzt. 

Filr die unabhangige Existenz eines vom muskularen abweichenden 
nervSsen Eigenrhythmus lasst sich anfiihren, dass die yon K r o n e c k e r 
und H a l l  1) auf 20 angesetzten, von v. K r ie s 2) auf 10 gezi~hlten 
Dickenschwankungen des Muskels in anderer Frequenz ablaufen als 
die auf zirka 50 anzusetzenden muskuli~ren Stromoszillationen. Auch 
das Zittern bei erheblicher Muskelanspannung geht in viel lang- 
samerer Periode als die elektrischen Oszillationen vor sich. Es miissten 
also durch jeden Innervationsimpuls mehrere, etwa 4--5 Muskel- 
wellen, ausgelSst werden. Indessen schon ohne R~cksicht auf die 
hier mitgeteilten Versuchsergebnisse lassen sich die genannten Be- 
funde mit derselben Wahrscheinlichkeit durch die Annahme yon 
Intensiti~tsschwankungen der Innervationsimpulse oder Erregbarkeits- 
schwankungen der Muskelsubstanz erkli~ren, wie sie als direkte 
Zeichen tier Innervationsperiode betrachtet werden kSnnen. Auch 
die Schlagfrequenz des bei maximaler Muskelanspannung auftretenden 
Zitterns li~sst keine begrilndeten Schltisse fiber den Innervations- 
rhythmus zu und dilrfte auf Schwankungen in tier Gri~sse der 
Muskelkontraktion, die sich in Amplitudenwechseln der muskularen 

1) K r o n e c k e r  und H a l l ,  1. c. 
2) v. K r i e s ~  ]. c. 1886. 
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Stromwellen auspragen k~nnten, oder auf einer labilen Ausbalano 
cierung der Wirkungen yon Flexoren und der gleichzeitig kon- 
trahierten Antagonisten beruhen. 

Far die Selbst~ndigkeit eines muskul~ren Eigenrhythmus sprechen 

ferner die Versuche von B u r d o n - S a n d e r s o n  ~), Miss Buchanan  2 
und yon Gar  ten~),  welche bei den auf Einzelreize eintretenden 
Kontraktionseffekten unter gewissen, den natarlichen Verhaltnissen 
wohl ferner liegenden Bedingungen oszillatorische Prozesse von 
konstanter Periode im Muskel feststellten. Hiernach lage die 
MSglichkeit vor, dass der Muskel auf jeden Impuls mit mehreren 
Oszillationen antwortet, dass also die Innervationsimpulse zum Muskel 
in einer Frequenz gelangen, die geringer ist als die der muskularen 
Reaktionsschwingungen. Gegen die Zulassigkeit dieser Vorstellung 
l~sst sich anftihren, dass sich der Innervationsrhythmus durch 
Ausbildung gleichfrequenter Perioden in dem Kurvenzug der Muskel- 
wellen kenntlich machen mOsste, dass also jede dieser Perioden 
4--5 Stromwellen umfassen und Erscheinungen des Abklingens 
der Einzelschwingungen bieten m%ste. Dies alles ist nicht der 

Fall. 
Entscheidend f~llt aber m. E. gegen eine solche Vorstellung die 

Tatsache ins Gewicht, dass bei Innehaltung p h y s i o 1 o g i s c h e r V e r- 
s u c h s v e r h ~ l t n i s s e auf Einzelreiz stets nur eine Kontraktions- 
welle, niemals rhythmische Oszillationen - -  nach den AktionsstrSmen zu 
u r t e i l e n -  Ober den Muskel hinauslaufen, und dass bei elektrischer 
Tetanisierung innerhalb der Reizfrequenzen, welche f~r die physio- 
logische Innervation in Frage kommen, ein vollkommener Parallelismus 
zwischen Reizzahl und Zahl der Kontraktionswellen erwiesen ist. 
Da hier eine direkte Abhiingigkeit der Zahl muskuliirer Zustands- 
anderungen vonder Zahl der Reize sicher vorhanden ist, wird man 
diese Vorstellung auch far die physiologische Muskelinnervation fest- 
halten. Freilich sprechen die Versuche yon G a r t e n und B u r d o n- 
S an de r s  o n daftir, dass dem Muskel die Tendenz innewohnt, in 
bestimmtem Rhythmus zu oszillieren; aber vielleicht ist ihm diese 
Tendenz durch den physiologischen Innervationsrhythmus impriig- 
niert worden, so dass eine Anpassung des muskul~ren Eigen- 

1) B u r d o n - S a n d e r s o n ,  1. c. 
2) B u c h a n a n ,  I. c. 
3) G a r t e n ,  1. c. 
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rhythmus an den ja konstanten Innervationsrhythmus vorliegt. 
Jedenfalls aber ist der muskuli~re Eigenrhythmus, wenn vorhanden, 
sehr locker. Bei elektrischen Reizversuchen unter no r m a 1 e n Ver- 
hiiltnissen verrat er sich kaum, und die ,Eigenschwingungen" 
lassen sich ohne weiteres durch Abi~nderung der Reizfrequenz in 
,erzwungene" iiberft~hren. 

Die Grilnde, welche W e d e n s k i 1) seinen telephonischen Unter- 
suchungen fiber die AktionsstrSme des Muskels far die Ansicht ent- 
nehmen zu m%sen glaubt, dass ein hochfrequenter Innervations- 
rhythmus in einem muskuli~ren Eigenrhythmus geringer Frequenz 
iibersetzt werde, scheinen mir so unsicherer Art zu sein, 
dass eine Diskussion sich eriibrigt. Wenn man die Kurven der 
MuskelstrSme betrachtet, liegt es doch wohl viel nigher, far den 
gerauschartigen Charakter der Telephonreaktion die unregelmi~ssigen 
Schwankungen tier Steilheit, der Intensiti~t und tier Aufeinander- 
folge der Impulse verantwortlich zu machen, als den W e d e n s k i '  schen 
Innervationsmodus anzunehmen. 

Bei Abwi~gung der einzelnen verschiedene Annahmen zulassenden 
Grilnde, welche die verschiedenen Versuchsergebnisse an die Hand 
geben, fallen m. E. die Tatsachen~ welche bei elektrischer Reizung 
des Muskels vom ~erven aus festgestellt sind, als entscheidender 
Beweis ffir die Ansicht in die Wagschale, dass der Rhythmus, in 
welchem die Kontraktionswellen im Muskel aufeinander folgen, vom 
Rhythmus tier Innervationsimpulse direkt bestimmt ist. 

Lehnt man nun den Gedanken ab, dass der Rhythmus der einer 
gegebenen Muskelfaser zufliessenden Impulse ein anderer ist, als der 
der muskuli~ren Oszillationen, so sind bei der speziellen Erwiigung 
tier Verhi~ltnisse, wie sie bei direkter und einfacher Abhi~ngigkeit 
der muskuli~ren Oszillationsfrequenz yon der Zahl der Nervenreize 
liegea, wiederum verschiedene Mi~glichkeiten ins Auge zu fassen. 
Es handelt sich um die Entscheidung in der Alternative~ welcher 
B r i l c k e  ~) durch die Gegen~berstellung tier MSglichkeit einer 
salvenmi~ssigen und einer pelotonfeuermiissigen Innervation der 
Muskelfasern priignanteu Ausdruck gegeben hat. 

�9 Ehe die Beantwortung dieser Frage versucht wird, diirfte es 
zweckmi~ssig sein, eine Orientierung i~ber das Zustandekommen der 

1) W e d e n s k i ~  1. c. 
2) B r i i c k e ,  1. c. 
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vom Muskel abgeleiteten Aktionsstriime zu suchen. Die theoretischen 
Folgerungen aus den faktischen Versuchsergebnissen sind dann klarer 
und sicherer zu ziehen. 

Was man zum Galvanometer ableitet, sind die elektrischen 
Potentiale und deren Sehwankungen~ welche an d e m die  E1 e k- 
t r o d e n  t r a g e n d e n  O r t e  zur Entwicklung gelangen. Diese 
Potentiale sind abet die auf den Ableitungsort bezogenen Resul- 
tanten aller tier EinzelstrSme~ welche mit dem Ablauf der Kon- 
traktionswellen in jeder einzelnen Muskelfaser entstehen. Natiirlieh 
gehen die Str(ime der einzelnen Fasern je naeh ihrer Entfernung 
vom Oft der Ableitungselektroden mit sehr verschiedenen Werten 
in alas dort erzeugte elektrische Potential Bin, interferieren mit- 
einander und iiben durch Gri~sse und Vorzeichen in derselben Weise 
auf die Resultante, den abgeleiteten Strom, ihren Einfiuss aus, wie 
dies etwa ft~r die Superposition interferierender Schallwellenziige 
bekannt ist. 

Gehen die Kontraktionswellen aller Einzelfasern des Muskels 
gleichzeitig unter dem Oft der einen, dann gleichzeitig unter dem 
Orte der zweiten Elektrode hin, passieren sie also s~mtlich a tempo 
jeden gegebenen Quersehnitt, so sind in einem Moment alle Fasern 
unter dem Orte der einen Ableitungselektrode, dann kurze Zeit spi~ter 
unter der anderen, namlich im Moment des Passierens der Kontraktions- 
welle, elektronegativ. Die zur Ableitung kommenden doppelphasisehen 
AktionsstrOme aller Einzelfasern interferieren unter diesen Umstanden 
also in bezug auf die Ableitungsorte ohne Phasendifi'erenz, d. h. die 
elektromotorischen Kri~fte tier Einzelfibrillen addieren sich i der re- 
sultierende Ableitungsstrom wird durch diese Summation krMtig; 
er zeigt sich in seinem zeitliehen Verlauf, in den OrdinatenverhMt- 
nissen seiner Schwankungskurve identisch mit der in jeder Faser 
abgelaufenen Stromoszillation, die Zahl der abgeleiteten Stromwellen 
gibt also die Zahl der in jeder Fibrille pro Zeiteinheit abgelaufenen 
Kontraktionswellen an. 

Ganz anders wtirden die u liegen, wenn die Kon- 
traktionswellen der einzelnen Muskelfasern zu ungleichen Zeiten 
durch einen gegebenen Muskelquerschnitt bzw. unter den Ableitungs- 
elektroden hinlaufen. Dann interferieren ihre Aktionsstr(ime mit 
Phasendifferenzen. Sind in jedem gegebenen Moment die Kontraktions- 
wellen aller Einzelfibrillen so i~ber den ganzen Muskel verteilL dass 
in jedem Muskelquersehnitt gleich viele und in gleichmassiger Ver- 
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teilung im Durchgang begriffen sind, so interferieren unter jeder 
Elektrode gleich viele positive wie negative Stromwellenphasen; die 
StrOme heben sich gegenseitig auf; es entsteht keine Potentialdifferenz 
zwischen beiden Ableitungsstellen und yon allen den einzelnen 
Fibrillen entsprechenden AktionsstrSmen kommt nichts zur Ableitung. 

Ist keine derartige Ordnung in der Verteilung der Kontraktions- 
wellen im Muskel innegehalten, so interferieren die doppelphasischen 
AktionsstrSme aller Einzelfasern derart, dass der resultierende Ab- 
leitungsstrom in mannigfachen unregelmassigen Schwankungen von 
geringer Amplitude verlaufen miisste. Die Zahl der Stromwellen 
wiirde im allgemeinen kaum auf die Periode ihrer Koml~onenten, 
der FibrillenstrSme, Schliisse zulassen. Dies ware nur m(iglich, wenn 
eine periodische Wiederkehr desselben Kurvenbildes zu beobachten 
ware, d. h. wenn nur relativ wenige Phasendifferenzen zwischen 
den EinzelstrSmen vorkamen und zwischen diesen eine zeitliche 
Verschiebung ausgeschlossen ware. Ursache eines solehen Verhaltens 
der StrSme miisste eine Gruppenbildung unter den ablaufenden Kow 
traktionswellen sein. 

Setzen wir, was ja wohl anzunehmen ist, voraus, class die Kon- 
traktionswellen sich in allen Fibrillen eines Muskels und zu jeder 
Zeit mit derselben Geschwindigkeit fortpflanzen, so kSnnen zeitliche 
Abstande ihrer Querschnittsdurchgi~nge durch zwei Faktoren bedingt 
sein; einmal dadurch~ dass die Wellen zwar gleichzeitig, aber yon 
v e r s c h i e d e n e n  M u s k e l q u e r s c h n i t t e n  aus ihren Ursprung 
nehmen, und zweitens dadurch~ dass sie yon einem bestimmten Quer- 
schnitt zu v e r s c h i e d e n e n  Z e i t e n  ausgehen. Natiirlich kSnnen 
beide Momente kombiniert Geltung haben. Die Kontraktionswellen 
wfirden in sehr verschiedenen Querschnitten ihren Ursprung nehmen, 
wenn die ~(ervenendstellen der einzelnen Muskelfasern nicht an- 
n~hernd in einem Querschnitt, dem nervSsen _~quator, sondern fiber 
den ganzen Muskel hin verteilt lagen. Sie wiirden mit Zeitabsti~nden 
yore gleichen Querschnitt ausgehen, wenn die Nervenendstellen zwar 
im ~quator ]iegen, wenn aber die Erregung bei den einzelnen End- 
apparaten ungleichzeitig eintri~fe, wenn also B r i i c k e ' s  Peloton- 
feuerhypothese der Muskelinnervation zu Recht bestiinde. 

Bei der Tatigkeit der Flexoren des Unterarmes kommt der erste 
Faktor, die 5rtlich differente Lage der Nervenendstellen, in ver- 
schiedenen Muskelquerschnitten wohl nicht merklich in Betracht. 
Ein solcher Tatbestand miisste sich, wenn vorliegend, offenbar auch 
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bei elektrischer Reizung des ~erven mit Einzelschlagen in phasen- 
"r Interferenzen der abgeleiteten AktionsstrOme des 
zuckenden Muskels verraten. Der Aktionsstrom zeigt aber den ein- 
fachst mSglichen Ablauf eines Muskelstromes, die bekannte doppel- 
phasische Schwankung. Da nun in diesem Versuche die Inner- 
vationsimpulse gleichzeitig bei allen Nervenendstellen eintreffen, und 
da nach Ausweis des Muskelstromes die Kontraktionswellen aller 
Fasern annahernd gleichzeitig durch jeden gegebenen Muskelquer- 
schnitt hindurchgehen, so miissen die Ursprungsorte dieser Wellen 
shmtlich im gleichen Querschnitt ]iegen, d. h. die Nervenendplatten 
liegen im nervSsen Aquator. Ohne den Versuch der elektrischen 
Reizung vom Nervus medianus aus ware die Frage nicht zu ent- 
scheiden gewesen. Hi~tte der hierbei abgeleitete Strom superponierte 
Zacken an der Kurve ~) erkennen lassen, so ware die Deutung aller 
sp~ter zu besprechenden Befunde erheblich kompliziert und wahr- 
scheinlich ziellos geworden. Die Ausfiihrung elektrischer Reizversuche 
und die Wahl solcher Muskeln zur Untersuchung, welche hierbei klare 
und einfache Resultate ergeben, ist also Vorbedingung ft~r die theo- 
retische Deutbarkeit der Willkt~rversuche und unumganglich notwendig. 

Es braucht kaum gesagt zu werden, dass die Lokalisierung der 

1) Ein solches Verhalten findet man z. B. bei Ableitung yon den Extensoren 
des Unterarmes und Reizung des Ner~us radialis mit Einzelschlhgen. Dem auf- 
steigenden Schenkel der ersten Phase des Aktionsstromes ist in diesem Falle 
eine kleine Zacke aufgesetzt, welche durch die sp~ter beginnende und gesondert 
ablaufende Kontraktionswelle des Extensor pollicis brevis und des Abductor 
poUicis longus verursacht sein dfirfte. Diese beiden Muskeln und ihre Nerven- 
endplatten liegen ja erheblich naher am Handgelenk, als dies ft~r die Hauptmasse 
der Extensoren der Fall ist. Bei willkiirlichen Kontraktionen der Extensoren, er- 
gab sich iibrigens dieselbe Frequenz der Stromoszillationen wie bei den Flexoren. 
Dabei wurden Kontraktionen der beiden genannten Muskeln des Daumens ver- 
miedem 

Auch bei reflektorischer Kontraktion des freigelegten Gastrocnemius beim 
Kaninchen wurde dieselbe Zahl der Stromschwankungen abgeleitet. 

Bei Ableitung der StrSme des menschlichen Masseter babe ich sehr unregel- 
mi~ssige, in der ~ehrzahl kleine Stromwellen registriert und keine Konstanz tier 
Schwingungszahl feststellen kOnnen, sondern Schwankungen zwischen 60 und 80 
pro Sekunde gefunden. Ich glaube die Ursache fiir ein solches Verhalten in 
der Annahme suchen zu mtissen7 dass die Nervenendstellen fiber die ganze Li~nge 
des sehr kurzen Muskels hin verteilt liegen, so dass die Kontraktionswellen der 
einzelnen Fasern yon sehr verschiedenen Muskelquerschnitten ausgehen und die 
Stri)me mit unregelm~ssigen Phasendifferenzen interferieren. 
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Nervenendstellen in einem Muskelquerschnitt nicht im Sinne mathe- 
matischer Genauigkeit gemeint ist. Es soll nur damit angedeutet 
sein, dass die grosse Mehrzahl der l~ervenendstellen in einer relativ 
kurzen Muskelstrecke konzentriert beisammenliegen, so dass die Kon- 
traktionswellen bei gleichzeitiger Inner~/ierung aller Fasern schwarm- 
artig zusammengehalten yon ihrem Ursprungsorte abgehen und durch 
den Muskel hinlaufen. 

Werden nun die einzelnen Muskelfasern tatsiichlich gleichzeitig 
innerviert? Sprechen die Ergebnisse der objektiven Registrierung 
der Aktionsstromoszillationen fiir die Ansicht, dass die Kontraktions- 
wellen der einzelneil Fasern a tempo vom nervSsen J~quator ab- 
gehen, dass also die Innervationsansti~sse in allen Fibrillen gleich- 
zeitig, ,,salvenm~ssig:' auftreffen~ oder lassen die Kurven das Gegen- 
teil schliessen, dass ni~mlich die einzelnen Kontraktionswellen un- 
gleichzeitig vom nervSsen ~quator abgehen, dass sie also ihre 
Impulse vom Zentralnervensystem mit Zeitabst~nden ,pelotonfeuer- 
m~ssig" erhalten? 

Ich bin tiberzeugt, dass die Versuchsergebnisse das erste be- 
weisen. Um dies zu begrt~nden, ist zu zeigen, dass die abgeleiteten 
Stromschwankungen alle Merkmale bieten, welche phaseng l e i che  
Superposition der FibillenstrSme erwarten li~sst, und dass ihre 
Frequenz gleich der der FibrillenstrSme ist, dass also die nati~rliche 
Oszillationsfrequenz des willktirlich kontrahierten Muskels auf 47--50 
pro Sekunde angesetzt werden muss. 

Als erstes Argument, welches dies wahrscheinlich macht, sei 
hier angef~lhrt, dass die Form der einzelnen Stromwellen keines- 
wegs eine solche ist~ wie sie bei phasendifferenter Interferenz der 
EinzelstrSme zu erwarten ware. Weitaus die meisten Strom- 
schwankungen, besonders bei krliftigen Kontraktionen, oszillieren ~511ig 
glatt um die Ruhelage auf und nieder, und den grossen Kurven- 
wellen sind in der Regel keine kleineren superponiert. Nut hier 
und da ist eine Welle dazwischen, welche aufgesetzte kleine Zacken 
zeigt; in solchem Falle ist anzunehmen, dass die Impulse wohl nicht mit 
vollsti~ndiger Pri~zision gleichzeitig im Muskel eingetroffen sind, dass 
also die Kontraktionswellen der einzelnen Fibrillen mit Zeitabsti~nden 
vom nervSsen J(quator abgegangen sind, und dass phasendifferente 
Interferenz der Aktionsstriime eingetreten ist. Abet das daraus sich 
ergebende Verhalten der abgeleiteten Stromwellen ist nut selten zu 
finden im Vergleich zu der welt i;lberwiegenden Zahl glatt auf- un0 ~ 

E. P f l f t g e r ,  Archly fiir Physio]ogie. Bd. ~19. 23  
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niedergehender Stromoszillationen. Die Unregelmi~ssigkeiten in dem 
ganzen Wellenzug bestehen in Unterschieden der Gri~sse und der 
zeitlichen Ausdebnung der einzelnen Wellen und sind nur in ge- 
ringem Grade durch Komplikationen in dem im allgemeinen glatten 
Ablauf der Wellen bedingt. 

Ein weiterer Grund, der fiir eine ,,salvenmiissige" Innervation 
tier Flexoren spricht, ist aus den GrSssenverha l tn i s sen  der Strom- 
oszillationen zu entnehmen. Wie ein Vergleich der bezilglichen 
Kurven lehrt, sind die bei kriiftiger willkilrlicher Muskelkontraktion 
abgeleiteten AktionsstrSme keineswegs kleiner als die bei elektrischer 
Reizung, also bei sicher salvenmi~ssiger Innervation, gefundenen 
Stromwerte. Interferierten die EinzelstrSme der Muskelfasern mit 
verschiedenen Phasen, so miissten vielfach Potentiale yon ent- 
gegengesetztem Vorzeichen in jedem gegebenen Zeitmoment am Ab- 
leitungsort zusammenkommen und sich gegenseitig aufheben. Man 
hatte also erheblich kleinere StrOme zu erwarten als in dem Falle, 
wo phasendifferente Interferenz der Einzelstr6me ausgeschlossen ist, 
also als bei elektrischer Reizung des Muskels vom Nerven aus. Die 
tatsachliche Konstatierung gleichwertiger StrSme bei willkilrlicher 
und elektrischer Tetanusbildung spricht entschieden filr eine in 
beiden Fallen gleichartige Interferenz tier einzelnen FaserstrSme, 
d. h. ftir eine Interferenz mit gleichen Phasen, wie sie bei elek- 
trischer Reizung nachweislich volhanden ist. Ohne eine solche 
additive Zusammenft~gung tier Einzelstr0me wi~ren so erhebliche 
Amplituden der Stromwellen nicht mSglich. 

Mehr noch als die hi, here Betrachtung der GrSsse und der 
Form der einzelnen Stromwellen sprechen zwingend die Verhalt- 
nisse der O s z i l l a t i o n s r h y t h m i k  dafiir, class die Kontrak- 
tionswellen aller Fasern gleichzeitig yore nerv5sen J~quator ab- 
gehen. Die konstante und von der KontraktionsgrSsse unab- 
hangige Frequenz der Stromschwankungen kSnnte bei phasen- 
differenter Interferenz unmOglich aufrecht erhalten werden, es ware 
vielmehr eine wahrscheinlich grosse und inkonstante Zahl unregel- 
massig verlaufender kleiner Stromschwankungen zu erwarten ge- 
wesen, es sei denn, class sich alle Fasern in gleicher Reihenfolge und 
fixierten Zeitabstanden vom nervSsen Aquator aus zu kontrahieren 
beginnen, ein e Form des Zusammenarbeitens, die gewiss so unwahr- 
scheialich ist, dass es nicht der Mahe wert ist, dari;~ber Worte zu 
verlieren. Nimmt man dagegen salvenmi~ssige Innervation und 
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gleichzeitigen Abgang tier Kontraktionswellen vom Querschnitt ihres 
Ursprunges an, so erklart sich die Konstanz der Oszillationsfrequenz 
ohne weiteres. 

Auch die Tatsache, class bei Verkleinerung der Kontaktfliiche 
der ableitenden Elektroden nur die Amplitude, aber nicht die Zahl 
der Stromwellen abnimmt, spricht dafilr, dass die StrSme in ieder 
Fibrille in derselben Frequenz wie im ganzen Muskel sich bilden 
und ohne Phasendifferenz interferieren. Das heisst aber wieder, 
dass die Kontraktionswellen in allen Fibrillen gleichzeitig yore ner- 
vSsen J(quator abgehen. Ist dies so, so ergibt sich, dass die Kon- 
traktionswellen der Fibrillen sich zu der grossen Kontraktionswelle 
des ganzen Muskels auch bei der physiologischen Innervierung in 
derselben Weise zusammensetzen wie beim elektrischen Reiz- 
versuch. Die Pelotonfeuerbypothese der Innervation ist damit aber 
unvereinbar. 

Wenn dem so ist, so bieten die in den Stromkurven nieder- 
gelegten Versuchsergebnisse auch das Material, um zu entscheiden, 
ob die Innervationsimpulse im Sinne yon v. K r i e s  1) als Zeitreize 
oder Momentreize betrachtet werden miissen. Zuni~chst ist klar, dass 
der Grund, welcher hauptsachlich die Annahme yon Zeitreizen er- 
forderlich zu machen schien, in Anbetracht der in der Untersuchung 
mitgeteilten Ergebnisse in Wegfall kommt. Die Einwirkung zeitl[ch 
gedehnter Impulse wurde ja angenommen, well man filr erwiesen 
hielt, dass tier natiirliche Tetanus eine Schwingungsfrequenz von 
etwa 10 pro Sekunde babe. Durch eine so langsame Periode yon 
Momentreizen ist ein glatter Tetanus aber iiberhaupt nicht zu er- 
zielen; da die Zeitreize dies leisten, wurden diese als Nachahmung 
der zeitlichen Verhi~ltnisse der physiologischen Impulse supponiert. 
Die Voraussetzung, dass der physiologische Tetanus eine 0szillations- 
frequenz yon 10 pro Sekunde hat, ist aber nach dem oben Dar- 
gelegten unzutreffend. Setzt man aber, wie jetzt nachgewiesen, die 
Zahl der Innervationsimpulse auf 47--50 pro Sekunde an, so leisten 
Momentreize ganz dasselbe wie Zeitreize, ngtmlich glatten Tetanus. 

Nun ist trotzdem wohl nicht anzunehmen, class die physiologi- 
schen Innervationsimpulse eine so steile Schwankungsform haben 
wie die Induktionsschli~ge. Zwar sind die Schwankungen der Aktionso 
stri~me ziemlich steil verlaufend, aber doch nicht so wie bei elektri- 

, 1) v. Krie~ I. c . . . .  
23 * 
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scher Tetanisierung. Eine gewisse Annaherung an die Form des 
Zeitreizes ist demnach sehr wohl m0glich, und auf diese Eigenschaft 
cler physiologischen Impulse wie auch auf die Unregelmi~ssigkeit ihrer 
Gr0sse, die in entsprechenden Amplitudenunterschieden der musku- 
li~ren Aktionsstromwellen zum Ausdruck kommt, ist mit Wahrschein- 
licbkeit die Unfahigkeit 
Muskels zurfickzufiihren, 
Tetamls zu bringen. 

des in willktirlichen Tetanus gebrachten 
ein Nervmuskelpraparat in sekundaren 

V. Ergebnisse. 

Die vorliegende Untersuchung, welche die Analyse der will- 
kiirlichen Kontraktionen der Beuger des Unterarmes zum Gegenstand 
hatte, wurde so welt ausgedehnt, wie die Leistungsfahigkeit des be- 
nutzten Messinstrumentes gestattete, und hat kurz zusammengefasst 
folgendes ergeben: 

1. Die Zahl der Aktionsstr0me, welche bei willkilrlichem Tetanus 
yore Muskel ableitbar sind, ist konstant und betragt 47--50 pro 
Sekunde. Die speziellen Verhaltnisse der Form, der GrSsse und des 
Rhythmus dieser Stromwellen lassen schliessen, dass ihre Zahl iden- 
tisch ist mit der Frequenz der in jeder Muskelfaser ablaufenden 
Kontraktionswellen. 

2. Bei Veri~nderung der Kraft der MuskeIkontraktion variiert 
nicht die Frequenz der abgeleiteten Aktionstromoszillationen, sondern 
nur die Amplitude. Ob bierbei die Zahl der sich kontrahierenden 
Muskelfasern oder die Intensit~t der Kontraktion jeder Einzelfaser 
sich andert, k0nnen die Versuche nicht entscheiden, wenn mir auch 
das letztere wahrscheinlicher erscheint; die Versuche beweisen aber, 
dass die Zahl der pro Zeiteinheit iiber die Faser hinlaufenden Kontrak- 
tionswellen yon dem Grade der Muskelanspannung unabhangig ist. 

3, Es ist wahrscheinlich, dass der Rhythmus der beim will- 
kiirlichen Tetanus fiber den Muskel laufenden Kontraktionswellen 
direkt bestimmt ist durch den Rhythmus der yore Zentralnervensystem 
zum Muskel gelangenden Impulse. Diese treffen also auf jede Faser 
in einer konstanten Frequenz yon 47--50 pro Sekunde auf. Ich 
m0chte vorlaufig annehmen, dass diese Impulse bei der Innervierung 
verschieden starker Muskelkontraktionen nur in ihrer Intensitat 
variieren. Die Existenz eines Rhythmus, der unabhangig you 
der Frequenz der Nervenimpulse der kontraktilen Muskelsubstanz 
eigen ware, trat in den vorliegenden Versuchen night hervor, der 
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Muskel erwies sich hier vielmehr als vollkommen passives Organ, in 
welchem allem Anscheine nach der Ablauf der Bewegungsvorgi~nge in 
allen Einzelheiten durch die Art der Innervation bestimmt sein diirfte. 

4. Die Innervationsimpulse treffen gleichzeitig (salvenmiissig) in 
den ~ervenendorganen aller Fasern der Unterarmfiexoren ein. 

5. Alle Nervenendorgane der Flexoren des Unterarmes liegen 
anni~hernd in einem bestimmten Muskelquerschnitt, dem nervSsen 
~quator; yon hier nehmen nach jeder Innervationssalve die Kon- 
traktionswellen aller Fasern gleichzeitig ihren Abgang und laufen, 
wie ein Schwarm zusammengehalten, mit gleicher konstanter Ge- 
schwindigkeit t~ber den Muskel hin. Die Kontraktionswellen aller 
Einzelfasern bilden bei Einzelzuckungen auf diese Weise die bekannte 
grosse Kontraktionswelle des Gesamtmuskels. Bei dem vom Zentral- 
nervensystem innervierten Tetanus laufen 47--50 solcher Wellen 
in jeder Sekunde i~ber den Muskel hin. 

6. Auch kiirzeste Willki~rkontraktionen sind Tetani. Die Fre- 
quenz der Oszillationen pro Zeiteinheit ist dieselbe wie bei Dauer- 
kontraktionen. 

7. Da die Frequenz der Innervationsimpulse und der in jeder 
Faser ablaufenden Kontraktionswellen bei willkiirlichem Tetanus 47 his 
50 pro Sekunde betri~gt, so fallen die Griinde, welche die Annahme 
notwendig zu machen schienen, es handle sich bei den physiologischen 
Innervationsimpulsen um zeitlich gedehnte Reize. Trotzdem mSgen 
sie bis zu einem gewissen Grade ,,Zeitreize" sein; die Registrierung 
der Stromoszillationen im Muskel gibt i~ber den zeitlichen Ablauf 
des Einzelimpulses keinen bestimmten Aufschluss. 

Erkliirung der Tafelfiguren. 

Fig. 1. Doppelphasischer Aktionsstrom der Flexoren des Vorderarmes bei Reizung 
des ~ervus medianus mit Einzelschli~gen. 

Fig. 2. Obere Kurve. Oszillationen der MuskelstrSme bei tetanisierender Reizung 
des 5~ervus medianus mit InduktionsstrSmen. 

Mitte: l~eizfrequenz. 
Unten: Zeitschreibung. 

Fig. 3. Kurve tier Stromoszillationen bei willkiirlicher Kontraktion der Beuger 
des Handgelenkes. In Fig. 1, 2, 3 und 5 sind Perioden yon 2 Sekunden 
Dauer durch gleiche Streckenwerte der Zeitschreibung dargestellt. 
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Fig. 4. Willktirliche Koatraktion der Fingerbeuger. In Fig. 4 sowie in den 
Fig. 6--8 sind Perioden yon je 1 Sekunde Dauer darch gleiche Streckenwerte 
der Zeitschreibung dargestellt. 

Fig. 5. WillkLirliche Kontraktion der Fingerbeuger, allmi~hlich an Kraft zu- und 
wieder abnehmend. 

Fig. 6. Willkiirliche Kontraktion der Fingerbeuger, in der ersten Halfte schwach, 
in der zweiten krhitig. 

Fig. 7. Dasselbe, im ersten Drittel schwache, im zweiten mittelstarke, im dritten 
kraftige Kontraktion. 

Fig. 8. Oszillationen der Muskelstr6me bei kiirzesten Willkiirkontraktionen der 
Fingerbeuger. 
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