" PRIVATE LIBRARY | AR N
OF WILLIAM L. PETER! ( ‘ 7 C? il

‘ ‘ 7/ (ﬁ
Corethra- und Ephemeridenlarven -

nach Unterbrechung ihrer Bauchganglienkette'

Von

Friedrich Alverdes

Mit 4 Textabbildungen

Sonderabdruck aus
Zeitschrift fiir vergleichende Physiologie
(Abt. C der Zeitschrift fiir wissenschaftliche Biologie)

3. Band, 5. Heft

Abgeschlogsen am 23. Febroar 1926

Dr. Fritzvan Emden

'//’Z/%/"

WW

Verlagsbuchhandlung Julius Springer in Berlin
1926




CORETHRA- UND EPHEMERIDENLARVEN
NACH UNTERBRECHUNG IHRER BAUCHGANGLIENKETTE.

Von

FRIEDRICH ALVERDES,
Halle a. 8.

Mit 4 Textabbildungen.
(Eingegangen am 8. November 1925.)

Inhalt Seite

L. Einleitung . . . . . . . . . L . oL oo 558
II. Die Versuche . . . . . . . . . . . . . . . . ... 559
1. Die Corethra-Laxve . . . . . . . . . . . . . . ... 559

2. Die Cloéon-Larve . . . . . . . . . . . . . . .. . . 568

a) Das Verhalten des Korperstammes und der Extremltaten .. 873

a. Einfache Unterbrechung der Ganglienkette . . . . . . . . 573

3. Doppelte Unterbrechung der Ganglienkette ........ 581

b) Die Atembewegungen der Kiemen . . . . . . . . . . . .. 582

a. Einfache Unterbrechung der Ganglienkette . . . . . . . 584

B. Doppelte Unterbrechung der Ganglienkette . . . . . . . . 588

II1. Zusammenfassung . . . . . . . . . .« . . .00 w0 582

I. Einleitung.

Bei manchen Arthropodenarten ist bekanntlich die Bauchganglien-
kette bereits am lebenden Tier von auBlen her deutlich sichtbar; kommt
hinzu, dall der Charakter des Strickleiternervensystems mnoch weit-
gehend gewahrt geblieben, so darf man vielleicht solche Formen fiir
besonders geeignet erklidren, sie zu Versuchen, das Centralnervensystem
an bestimmten Punkten zu unterbrechen, zu verwenden.

Fiir derartige Untersuchungen benutzte ich einerseits eine Form
von Insectenlarven, welche an Thorax und Abdomen keinerlei aktiv
bewegliche Kérperanhinge besitzt: die Corethra-Larve; mit ihr in Ver-
¢leich gestellt wurde eine andere Larvenform, welche als willkiirlich
bewegte Anhinge des Thorax die Extremitidten und als solche des Ab-
domens an der Mehrzahl von dessen Segmenten die Kiemenblittchen
aufweist: die Cloéon-Larve. Unterbricht man das Bauchmark an einem
Punkt oder an deren zwei, so miissen sich die Folgeerscheinungen fiir
den Beobachter bei der Corethra-Larve mehr im Verhalten des Tieres
als Ganzen manifestieren; bei der Cloéon-Larve dagegen konnen sich
dieselben auch schon am einzelnen mit einem beweglichen Kérperanhang
versehenen Segment klar dullern. Nervenphysiologisch betrachtet ent-
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stehen durch einen einfachen Eingriff (wofern nicht gerade das letzte
Ganglion oder das vorderste — das Oberschlundganglion — zerstért
wurde) zwei ,,Personen’‘, welche direkt miteinander in keiner Verbin-
dung mehr stehen; entsprechend geschieht eine Reiziibertragung von der
einen ,,Person"‘ zur anderen hochstens indirekt dadurch, dafB3 Be-
wegungen der einen auf die andere sekundir erregend wirken. Wird eine
doppelte Unterbrechung gesetzt, so entstehen (unter dem gleichen Vor-
behalt wie oben und wenn zudem nicht etwa zwei einander benach-
barte Ganglien zerstort wurden) gar drei ,, Personen®. In diesem Sinne
soll im folgenden von dem ,,Vorder-*, , Mittel-** und ,,Hintertier** oder
der ,,Vorder-*, ,,Mittel-“ und ,,Hinterperson‘‘ gesprochen werden, wenn
es sich darum handelt, das Verhalten des nervenphysiologisch iso-
lierten vorderen, mittleren oder hinteren Teils des Versuchstieres zu
schildern. Auf die Literatur moéchte ich hier zunichst nicht weiter ein-
gehen, sie wird bei Besprechung meiner Versuchsergebnisse Erwihnung
finden; im tbrigen siehe die Zusammenfassungen Bacrionis (1913) und
v. BUDDENBROCKs (1924).

1I. Die Versuche.
1. Die Corethra-Larve.})

Was die morphologischen Verhéltnisse der Corethra-Larve betrifft, so
gei auf WEIsMANN (1866) und meine Abb. 1 verwiesen. Fiir den vor-
liegenden Zweck kommt in Betracht, dall auf das im Kopf gelegene
Oberschlundganglion das Unterschlundganglion, die 3 Thoraxganglien
und 8 Abdominalganglien folgen; alle Ganglien sind deutlich vonein-
ander geschieden.

Die Untersuchungen wurden wihrend der Monate Mai und Juni an
verschiedenen Larvenstadien ausgefiihrt ; dabei zeigte sich, daf das Alter
der Larven keinen Einflull auf das Versuchsergebnis ausiibt. Der Ein-
griff geschah stets an narkotisierten Tieren, und zwar wurde die Be-
taubung in der Weise herbeigefiihrt, daB das Tier, auf einem Objekt-
trager in einem Wassertropfen liegend, in einer Glaskammer Ather-
dimpfen ausgesetzt wurde. Der Eingriff vollzog sich unter dem Zgiss-
schen binocularen Mikroskop bei 8-, 20- oder 30facher Vergroferung
durch Beriihren der Bauchganglienkette mit einer gliihenden Nadel,
nachdem zuvor das noch vorhandene Wasser mit FlieBpapier abgesaugt

1) Beziiglich der Nomenklatur sei bemerkt, daff ich den Gattungsnamen
Corethra beibehalte und ihn nicht durch Sayomyia CoQu. ersetze, wie dies nach
dem Prioritatsgesetz erforderlich wire (vgl. z. B. GrtnBERG 1910). Es wird
also hier im Sinne der fritheren Autoren der Name verwendet, unter welchem
das Tier seit den klassischen Arbeiten von WEISMANN bei den Zoologen allge-
mein bekannt ist; nicht gemeint ist die Gattung Corethra Mz1e. (frither Mochio-
nyx Lw.).
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worden war. Letzteres ist erforderlich, damit sich dieses Wasser nicht
erhitzen und dann unkontrollierbare Schidigungen am Tier verursachen
kann. Schon vor Beginn der Narkose erbrachen die Versuchstiere —

wohl infolge der

auf dem Objekttriger ausgefithrten heftigen Be-

wegungen — nicht seiten den Inhalt ihres Pharynx (Daphnien, Ostra-
coden, Cyclops, kleinere Chironomiden- und Corethra-Larven usw.); auch

Abb. 1, Corethra-Larve
von der Ventralseite her
gesehen; Kopf nach der
rechten XKorperseite ge-
wandt, Schwanzficher
ebendorthin  umgelegt.
Im Thorax erblickt man
das Unterschlund- und
das I.—III. Thoraxgan-
glion; im 1.—6. Abdomi-
nalsegment befinden sich
jeweils die zugehdrigen
Ganglien, im 7. Abdomi-
nalsegment liegen dieAb-
dominalganglien 7 und 8.
Vergr. etwa 9§ X.

etwa vom 3. Tage
Versuchstier nach

bissen sie sich gelegentlich in Faden von FlieBpapier
und dergleichen fest. Nach dem Eingriff wurden die
Tiere sogleich ins Wasser zuriickversetzt.

Man vermag mit Hilfe der glithenden Nadel eine
scharf umschriebene Zerstérung zu setzen. Ur-
spriinglich versuchte ich, die Unterbrechung des
Bauchstrangs nicht immer nur dadurch hervorzu-
rufen, daB ich dieses oder jenes Ganglion zerstorte,
gondern dies auch auf die Weise zu erreichen, dal}
ich das Connectiv zwischen zwei Ganglien ver-
brannte. Jedoch erwies es sich im letzteren Falle,
daB dabei die beiden benachbarten Ganglien in ge-
wissem- Umfange mitgeschadigt werden konnten;
deshalb kam ich von dem letzteren Verfahren bald
wieder ab und unterbrach den Bauchstrang fortan
nur noch durch Verbrennung eines Ganglions. Das-
selbe schimmert dann, auch bei einer Betrachtung
des Tieres vom Riicken her, durch den glasheilen
Korper milchigweill hindurch. Eine Ausbreitung
des Defektes auch auf das iibrige Centralnerven-
system infolge sekundérer Degeneration findet da-
bei nicht statt, wie man sich unter dem binocularen
Mikroskop leicht iiberzeugen kann. Ein Eingriff mit
Messer oder Schere erwies sich bei Corethra-Larven
als untunlich, da sie zu rasch zu verbluten pflegen,
bevor man mit Kollodium die Wunde verschlieBen
kann. Bemerkt sei noch, daB bei der Kleinheit
des Objekts eine einseitige Zerstérung eines Gang-
lions nicht in Frage kam.

Die Verbrennung eines Ganglions vertrugen die
Versuchstiere iiberraschend gut; mit wenigen Aus-
nahmen lebten sie nach einer solchen noch tage-,
jawochenlang. Vielfach waren sie nach der Operation
an viel frischer als am 2. oder gar 1. Tage. DaB ein
dem Eingriff einen Monat lang weiterlebte, zihlte

nicht zu den Seltenheiten. Am lingsten hielt ein Individuum aus, dem
das 1. Thoraxganglion zerstdrt war; es lebte in diesem Zustand vom
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29. Mai bis zum 14.Juli. Nicht zuletzt diirfte der schlieBlich ein-
tretende Tod auf ein Verhungern der operierten Tiere zuriickzufithren
sein, da sie nicht mehr gewandt genug sind, um Beute zu erhaschen.
Befanden sich die Versuchstiere im letzten Larvenstadium, so trat
gelegentlich ihre Umwandlung in die Puppe ein; niemals aber ver-
mochten sich solche Tiere aus der Larvenhaut zu befreien (im Gegen-
satz zu einseitig geblendeten Tieren, ALVERDES 1924b) und kamen
daher bei dieser Gelegenheit um.

Wir beginnen unsere Versuche mit einer Zerstorung des Unter-
schlundganglions. Das Tier ist dann zerlegt in ein Vorder- und ein
Hintertier; das erstere wird nervos versorgt vom Oberschlundganglion,
das letztere vom I. Thoraxganglion bis 8. Abdominalganglion. Nihern
wir dem im Wasser schwebenden Versuchstier langsam eine Nadel von
vorn her, so vermag das Vordertier auf diesen optischen Reiz locomoto-
risch nicht mehr zu reagieren, und dem Hintertier seinerseits ist dieser
optische Reiz nicht zugiinglich; das Versuchstier verharrt also an Ort
und Stelle. Ein intaktes Individuum schnellt sich in einer solchen
Situation stets um mehrere Korperlingen weit fort und entzieht sich
so dem nahenden Gegenstand. Auch wenn wir unser Versuchstier
schliefilich mit der Nadel vorsichtig am Kopf beriihren, so reagiert das
Hintertier noch nicht. Erst wenn die Nadel mit dem Kopt des Tieres
unsanft zusammenstéBt, so daB das letztere eine kleine Strecke weit
durch das Wasser geschoben wird, volifithrt das Hinterende eine Anzahl
schlingelnder und gleichsam wiihlender Bewegungen, die das Tier aber
nicht sehr weit vom Reizort entfernen. Das Versuchstier reagiert in
der gleichen Weise, wenn man seitlich von ihm, ohne es selbst zu beriihren,
die Nadel durch das Wasser bewegt. Bei manchen operierten Tieren
kann es geniigen, falls sie sich nahe der Wasseroberfliche befinden, daf
man die Nadelspitze ins Wasser eintaucht, um sie zu lebhaften Ringel-
bewegungen zu veranlassen. In allen diesen Fillen wird der Erschiitte-
rungssinn des Versuchstieres erregt, und letzteres ist trotz Ausschaltung
von Ober- und Unterschlundganglion imstande, hierauf locomotorisch
zu antworten. Allerdings trégt eine solche Bewegung eine Art kon-
vulsivischen Charakters, und iiberhaupt fehlt der ganzen Reaktion
etwas, das ihr jene Vollendung verleiht, die man vom intakten Tier
her gewshnt ist. N S

Wird statt des Unterschlundganglions das I. Thoraxganglion zer-
stort, so zeigt sich im Verhalten kein Unterschied gegeniiber dem
vorigen Versuch; den Kopf in normaler Weise nach rechts und links zu
wenden ist ein solches Tier nicht in der Lage. Dies trifft erst zu, wenn
wir bei einer Larve das II. oder II1. Thoraxganglion zerstoren. Wird
dann das Vordertier optisch oder tactil gereizt, so klappt. der Kopf
mehrmals hin und her, offensichtlich, um ein Fortschnellen des ganzen:
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Tieres einzuleiten; das Hintertier bleibt jedoch untitig, es sei denn,
daB dieses auch einen Beriihrungs- oder Erschiitterungsreiz empfing.
Im letzteren Falle fithrt dann das Hintertier an Ort und Stelle eine
Zeitlang ringelnde Bewegungen aus.

Das Bild des Verhaltens des Hintertieres nach eingetretener Reizung
kann sich erheblich andern, wenn wir statt eines der Thoraxganglien
das 1. Abdominalganglion zerstéren. Nach stérkerer Reizung erfolgt zwar
immer noch ein mehr oder minder unkoordiniertes Schlingeln und
ringelndes sich Winden, dagegen tritt nach schwicherer Reizung eine
Bewegungsform auf, die ich als Wedeln bezeichnen méchte. In héchst
koordinierter Weise wird hierbei das Hinterleibsende rudernd nach
rechts und links geworfen, und der Erfolg ist, daB das Versuchstier, mit
dem hinteren Korperpol voran, sich ein paar Korperlingen weit durch
das Wasser fortbewegt. Diese wedelnde Fortbewegungsart tritt auch
auf, wenn wir statt des 1. das 2. Abdominalganglion zerstoren; sie wird
stets von vornherein vollendet ausgefiihrt, sowie sich das Tier nach der
Operation geniigend erholt hat, und wird also nicht erst allméhlich
erlernt oder eingeiibt.

Wie verhilt sich unterdes das Vordertier? Haben wir das 1. Ab-
dominalganglion ausgeschaltet, so ist sowohl eine Beweglichkeit im
Kopf-Thorax-Gelenk als auch vermoge des III. Thoraxganglions eine
solche im Thorax-Abdomen-Gelenk vorhanden; erst recht liegt natiir-
lich eine Bewegungsfihigkeit im letzteren Gelenk bei Ausschaltung des
2. Abdominalganglions vor. Reizen wir also bei einer Larve, deren L.
oder 2. Abdominalganglion zerstért wurde, das Vordertier optisch oder
tactil mit der Nadel, so klappt es mehrfach in den zur Verfigung
stehenden Gelenken nach rechts und links, ohne damit aber eine Loco-
motion herbeizufithren. Das Versuchstier beifit nicht selten nach der
sich nahernden Nadel und wendet seinen Thorax dieserhalb wohl auch
zu ihr hin. War das 2. Abdominalganglion zerstort, so biegt das Tier
gelegentlich sein Vorderende vollstiandig herum, um die Nadel zu beilen,
die sein 1. Abdominalsegment beriihrt. Die von der Vorderperson aus-
gefiihrten Bewegungen sind unter Umsténden imstande, sekunddr die
Hinterperson zu erregen, und diese antwortet hierauf ihrerseits mit
Bewegungen; ebenso kénnen Bewegungen des Hintertieres sekundir
auch die Vorderperson in Erregung versetzen, und diese reagiert dann
durch seitwirts gerichtetes Hin- und Herklappen. Man vermag zu
zeigen, dall eine solche mechanisch tibertragene ,,Resonanz‘’ leichter
vom Hinter- aufs Vordertier iibergeht als umgekehrt, was sich daraus
erklirt, daB das Vordertier sich im Besitze des Oberschlundganglions
und damit hoherer Sensibilitédt befindet.

Wenn Vorder- und Hinterperson in eine gleichzeitige Tétigkeit ver-
fallen, so kommt dabei eine Koordination der Bewegungen des Vorder-
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und Hinterendes im eigentlichen Sinne wie beim intakten Tier niemals
zustande; wohl stimmen gelegentlich mehrere aufeinander folgende
Ausschlige der Vorder- und Hinterperson zufillig zusammen, meist aber
wird der Tierkorper durch die gleichzeitigen Bewegungen des Vorder-
und Hintertieres wild und ohne Ordnung hin- und hergeschiittelt.
Arbeiten Vorder- und Hinterperson gleichzeitig, so hort bald die eine
und bald die andere eher mit den Bewegungen auf. Ein gleichzeitiges
Einstellen der Tatigkeit erfolgt nur zufillig; es sind eben die beiden
Enden des Tieres nervos voneinander durchaus unabhéngig. Verfillt
zuerst das Vorderende in Ruhe, so bewegt sich — falls das Hintertier
gerade wedelt und nicht sich ringelt — das Gesamttier dadurch dann
ein Stiick weit riickwirts. Manchmal kénnen die beiden vom Vorder-
und Hintertier gebildeten nervenphysiologischen Personen geradezu
abwechselnd arbeiten. Mehrfach beobachtete ich folgendes: Nach vor-
sichtiger Reizung des Vorderendes klappte dieses lebhaft hin und her;
plotzlich sprang die Erregung auf die Hinterperson iiber, diese begann
zu wedeln, und das Tier schwamm infolgedessen mit dem Hinterende
voran davon, wobei sich das Vordertier passiv, ohne eigene Bewegungen,
mitschleppen lief. War dann die Locomotion von seiten der Hinter-
person zu Ende gekommen, so klappte das Vorderende seinerseits zum
Abschlu noch ein paarmal hin und her; offenbar hatte also das Vorder-
tier einerseits die geschehene Ortsbewegung wahrgenommen, anderer-
seits war ihm mit derselben noch nicht volle Geniige getan.

Es galt nun zu untersuchen, ob nicht auch Tiere, denen eines der
Thoraxganglien oder das Unterschlundganglion zerstért wurde, zum
Ausfibren des Wedelns befiahigt sind. Und auch auf Tiere ohne Ober-
schlundganglion und auf intakte Individuen waren die Versuche aus-
zudehnen.

Analysieren wir die oben als ,,schlingelnd und wiihlend* bezeich-
neten Bewegungen, welche nach Zerstérung des Unterschlundganglions
oder eines der Thoraxganglien bei Reizung der Hinterperson an dieser
auftreten, so sehen wir, dall auch hier wohl Ansitze zum Wedeln vor-
kommen, daB letztere aber immer wieder gestort werden einerseits
durch Bewegungen, die das Tier im Thorax-Abdomen-Gelenk ausfiihrt,
und andererseits durch hesondere Impulse, die offenbar die Muskulatur
der hinteren Kérpersegmente treffen und die dem Wedeln jedesmal ein
rasches Ende bereiten. Um dennoch die Versuchstiere nach Méglichkeit
zu einem Wedeln zu zwingen, brachte ich sie in Réhren von 3—4 mm
lichter Weite. Aber hierdurch énderte sich das Bild nicht: regelmiBig
bog die Hinterperson, wofern es iiberhaupt zu einem Wedeln und nicht
von vornherein zu einem unkoordinierten Umhertoben kam, beim Ein-
getzen des Wedelns den Thorax nach seitwirts oder abwirts, und ferner
ging das Wedeln sehr bald in ein wurmartiges sich Ringeln iiber. Da

Z, f. vergl.- Physiologie Bd. 3. 37
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dies in gleicher Weise bei Tieren geschah, denen entweder das Unter-
schlund- oder das I., II. oder ITI. Thoraxganglion zerstért worden war,
so miissen wir wohl das 1. Abdominalganglion dafiir verantwortlich
machen, da am Hintertier ganz regelmiflig das Wedeln verhindert
wurde. Hiermit stimmt gut iiberein, dafl Larven, denen der Bauch-
strang im 1. oder 2. Abdominalganglion unterbrochen worden war,
regelmiBig ein sehr schones Wedeln innerhalb der Rohre zeigten, welches
sie oft mehrere Korperlingen weit fortfiihrte.

pre . Fragen wir, ob auch beim véllig intakten Tier eine
: RjM wedelnde, nach riickwérts gérichtete Fortbewegungs-
form auftreten kann, so 1Bt sich zeigen, dafi dies der
S R Fall ist. Denn wenn man in einem gréf8eren Wasserbe-
ud hiilter einer Corethra-Larve einen Gegenstand von vorn
: : her nithert, so kommt es vor, daf} sie sich nicht seit-
' warts fortschnellt, sondern sich schlingelnd nach riick-
warts bewegt. Und bringen wirintakte Larvenin unseren
Glasrohren unter, dann vollfiihren sie entweder von

Abb.2. Corethra-Larve. Schema der in den Abdominalganglien gelegenen
Bewegungscentren, soweit sie sich durch die ausgefiihrten Zerstérungen
erschlieBen lassen. 7—¢& die Abdominalganglien. M das motorische Cen-
trum eines jeden dieser Ganglien; diese Centren bringen von sich aus nach
starker Reizung des Tieres ein konvulsivisches sich Ringeln zustande, sind
aber beziiglich sonstiger Bewegungen auf die ilbergeordneten Centren
angewiesen. W Hauptwedelcentrum, von dem, solange R ausgeschaltet
ist, nach schwacher Reizung des Tieres der Impuls zu einer ausgiebigen,
durch Wedeln des Hinterendes herbeigefiihrten, rlickwirtsgerichteten
Locomotion entspringt; bei starker Reizung tritt W auBer Funktion, und
¢  es geschieht Ringelung. N Nebenwedelcentrum, das nach schwacher Rei-
zung von sich aus nur in geringerem MaBe eine Locomotion zuwege bringt;
ist W intakt, so ist ¥ ganz von ihm abhéngig. R Hauptringelcentrum, das,
solange das Oberschlundganglion ausgeschaltet ist, auch bei schwacher
Reizung des Tieres ein Wedeln stets verhindert und statt dessen einer-
: &MZ H seits ein Abbiegen des Thorax und andererseits eine lebhaite Ringelung
: hervorruft. Die in die Bahnen eingefligten Pfeile weisen in die Wirkungs-
o : richtung der Centren. Nicht ei ichnet sind diejeni Bahnen, welche
ST vom Oberschlundganglion zu den verschiedenen Centren verlaufen und
H J die das Hauptringelcentrum und die beiden Wedelcentren hemmen und
. SM 8 enthemmen, und diejenigen vom Oberschlundganglion stammenden Fasern,
v welche auf die motorischen Centren M beim Schwimmen und bei sonstigen
Abb.

e Bewegungen einwirken. Fortgelassen wurden ebenfalls die Koordinations-
9 fasern zwischen den verschiedenen Centren .

vornherein das Wedeln in vollendeter Weise, oder aber sie lernen das-
selbe nach anfinglichem Umhertoben innerhalb weniger Minuten immer
exakter ausfithren. Berauben wir nun aber ein solches intaktes Tier
des Unterschlundganglions oder eines der Thoraxganglien, so ist es nicht
mehr imstande, das Wedeln auszufithren oder zu erlernen. Dasselbe
gilt, wenn wir das Oberschlundganglion zerstéren.

Nach dem bisher Ausgefiihrten diirfen wir vorldufig im Central-
nervensystem der Corethra-Larve folgende motorischen Centren an-
nehmen (Abb. 2). Durch Ausschaltung des 1. Abdominalganglions tritt
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beziiglich des caudal gelegenen Teiles des Bauchmarks insofern eine
Enthemmung ein, als die Hinterperson nach schwacher tactiler Reizung
wedelnde Riickwartsbewegungen auszufithren vermag; nach starker
Reizung vollfihrt das Hintertier aber auch jetzt noch Ringelungen. Das
Wedeln wird, wenn die genannte Zerstérung des 1. Abdominalganglions
nicht stattgefunden hat, gehemmt durch ein im 1. Abdominalganglion ge-
legenes Centrum, das Hauptringelcentrum (R). . Ist letzteres durch Zer-
stérung der ihm iibergeordneten Teile autonom geworden, dann bringt
es schon nach schwacher Reizung des Hintertiers einerseits den Thorax
zur Abbiegung und verwandelt andererseits die Bewegungen in eine
wurmihnliche Ringelung. Das Hauptringelcentrum steht beim intakten
Tier unter der Kontrolle der héheren Centren des Oberschlundganglions,
die es in den entsprechenden Fillen entweder enthemmen — dann fiihrt
das Tier konvulsivische Bewegungen aus — oder aber dieses Centrum
hemmen und dafiir das Wedeln auftreten lassen. Fiir dieses im 1. Abdo-
minalganglion gelegene Centrum ist charakteristisch, daf es schon auf
schwache sensible Reize anspricht; wird es ausgeschaltet, so kann das
Hintertier zwar trotzdem noch sich ringeln, tut dies aber nur nach
starker Reizung.

Nach Feststellung dieses vorldufigen Ergebnisses haben wir die
Bauchganglienkette auch noch an weiter riickwirts gelegenen Stellen
zu unterbrechen, als dies bisher geschah; hierbei ist gleichzeitig genauer
der Ort zu bestimmen, wo der Impuls zum Wedeln entspringt. Bisher
- war nur gesagt worden, daB diese Bewegung sowohl nach Zerstorung
des 1. wie des 2. Abdominalganglions auf die gleiche Weise in die Er-
scheinung tritt.

Zerstort man das 3. Abdominalganglion, dann kann man in der oben
schon mehrfach beschriebenen Weise zunichst Vorder- und Hinter-
person einzeln reizen; die Erregung vermag dabei durch mechanisch
ibertragende Resonanz von der einen derselben auf die andere iiber-
zuspringen. Entsprechend dem Umstande, daB der Vorderperson bei
diesem Versuch mehr Ganglien und mehr Kérpersegmente als in allen
fritheren Fillen zur Verfiigung stehen, ist sie lebhafter und beweglicher;
.und reizt man sie, so klappt sie nicht etwa nur wie bei einem Tier,
dem das 1. oder 2. Abdominalganglion zerstért wurde, ein paarmal hin
und her, sondern ringelt sich; sie ist eben im vorliegenden Falle im Be-
sitze des im 1. Abdominalganglion gelegenen Hauptringelcentrums, das
hier seine Wirksamkeit bereits insofern geltend machen kann, als das
‘hm untergeordnete 2. Abdominalganglion zu seiner Verfiigung steht.
Mehrfach beobachtete ich, daB die Versuchstiere in den ersten Tagen
nach der Operation unter Herumbiegen des Vorderendes in Richtung
auf das 3. Abdominalsegment bissen, wie wenn dort ein Hindernis oder
ein Reiz zu beseitigen wire.

37*
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Nach Ausschaltung des 3. Abdominalganglions fithrt auf starke
Reize auch die Hinterperson ringelnde und tobende Bewegungen aus,
gei es nun, daB sie durch die Nadel des Experimentators oder durch
heftige Bewegungen des Vordertieres erregt wird. Dagegen kann es
auch in diesem Versuch sowohl innerhalb der Réhre als auch im freien
Wasser zu einem Wedeln kommen, allerdings zu einem sehr abge-
schwiichten, bei dem im allgemeinen das Schwanzende nur 1- oder 2mal,
im héchsten Falle 3mal hin- und ebensooft herschlagen wird. Bei einem
Tier, an welchem das 4. Abdominalganglion zerstért wurde, kommt es
am Hintertier iiberhaupt nicht mehr zu einem Wedeln.

Wir diirfen daher annehmen, daB ein Hauptwedelcentrum W im
3. Abdominalganglion liegt, denn gleichgiiltig, ob das 1. oder 2. Abdo-
minalganglion zerstort wurde, so wedelt nach geringer sensibler Reizung
die Hinterperson in ein und derselben ausgeprigten Weise. Dieses
Centrum wirkt nach riickwirts und ganz besonders auf die hintersten
Ganglien, denn beim Wedeln sind die Ausschlige der Schwanzspitze
am stiarksten. Nach vorn wirkt dieses Centrum wohl nicht, denn wenn
das intakte Tier wedelnd riickwértsschwimmt, so mufl man fir die
nicht sehr starken Ausschlige des Vorderkérpers wohl das Oberschlund-
ganglion verantwortlich machen. AuBler dem Hauptwedelcentrum im
3. Abdominalganglion gibt es im 4. Abdominalganglion ein Neben-
wedelcentrum N, das auf geringe Reize ein schwaches Wedeln zu er- '
zeugen vermag. Bei starker Reizung des Hintertiers stellen diese beiden
Wedelcentren ihre Funktion ein, und es entspringt in dem zu seiner
Verfiigung stehenden Stiick des Bauchmarkes der Impuls zur Ringelung.

Bei Ausschaltung des 4. oder 4. Abdominalganglions vermag das
Hintertier nach stérkerer Reizung immer noch sich zu kriimmen und
umbherzuschlagen; Ganglion 5—8 veranlassen also auch von sich aus
das sich Ringeln des Hintertieres; bei schwacher Reizung bleibt dagegen
die Hinterperson untitig. Nahern wir dem Vordertier von vorn her eine
Nadel, so versucht es, sich auf diesen optischen Reiz hin fortzuschnellen;
dies gelingt ihm jedoch nicht, denn nach ausgefiihrter Bewegung be-
findet es sich immer wieder ungefihr am alten Platz, ndmlich mit dem
Kopf unmittelbar vor der Nadel. Es fehlt eben zur Ausfilhrung des
sich Fortschnellens dem Vordertier die Verfiigungsméglichkeit iiber das
Hinterende, und dieses ist allein auf Grund einer sekundér und nur
mechanisch ausgelésten Erregung niemals in der Lage, koordiniert mit
dem Vorderende das Zustandekommen einer so spezialisierten Be-
wegung zu ermoglichen. Das Fortschnellen also gliickt hier nicht, doch
kénnen horizontal gerichtete Schlingelbewegungen der Vorderperson
das Gesamttier ein kleines Stiick weit nach vorwirts bewegen. Diese
Locomotion wird vor allen Dingen wohl vom Oberschlundganglion
dirigiert; doch mag bei Zerstérung des 4. Abdominalganglions das
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Hauptwedelcentrum und bei Zerstérung des 5. Abdominalganglions
auch noch das Nebenwedelcentrum in caudaler Richtung mitwirken;
allerdings findet die EinfluBmoglichkeit dieser beiden (Ganglien sehr
bald — némlich an der Stelle der Unterbrechung der Ganglienkette —
ihr Ende. Eine riickwértsgerichtete Locomotion unter Wedeln findet
hier nicht statt.

Zerstorung des 6. Abdominalganglions bietet prinzipiell nichts Neues;
doch ist hier die Bewegungsfihigkeit des Hintertieres, das ja nervis
nur durch Ganglion 7 und 8 versorgt wird, bereits sehr eingeschrinkt.

Zerstort man das 7. Abdominalganglion, so vermag das Vordertier
sich ein Stiick weit aus dem Bereich einer sich ndhernden Nadel fort-
zuschnellen. Auf starke Reize vollfiihrt es konvulsivische Bewegungen,
in der Rohre macht es Wedelbewegungen, welch letztere es iiberhaupt
nicht oder nur sehr wenig nach rickwirts fortbringen; denn es fehlt die
aktive Mitarbeit des Hinterleibsendes, auf die es hierbei sehr ankommt.
Bei Ausschaltung des 8. Abdominalganglions gilt das Gleiche wie im
vorigen Falle.

Es wurden nun noch Versuche gemacht, in denen 2 Ganglien am
gleichen Tier zerstért wurden. Von diesen Untersuchungen seien nur
diejenigen erwahnt, bei welchen zugleich mit dem 7. Abdominalganglion
entweder das I. Thorax- oder das I. Abdominalganglion ausgeschaltet
wurde. Im ersteren Falle kam es nach Reizung und auch in der Rohre
nur zu einem konvulsivischen Wiihlen, da das im 1. Abdominalganglion
gelegene Hauptringelcentrum dem EinfluB des Oberschlundganglions
nicht mehr zuginglich war. Im letzteren Falle dagegen ringelte sich
das Tier zwar nach starker Reizung, wedelte aber bei schwicheren
Reizen und in der Réhre, denn das Hauptringelcentrum war ja zerstort.
Dieses Wedeln brachte aber das Tier kaum oder gar nicht von der
Stelle, denn die Hinterleibsspitze arbeitete nicht mehr aktiv mit, son-
dern wurde nur passiv hin- und hergeschleudert, was aber zum Zu-
standekommen einer riickwartigen Locomotion nicht geniigte.

Fassen wir kurz die bei der Corethra-Larve gewonnenen Ergebnisse
zusammen (Abb. 1 u. 2): Die hochsten Centren liegen im Oberschlund-
ganglion; sie lassen die untergeordneteren Centren koordiniert und
situationsgemal beim Fortschnellen des Tierkérpers, beim Schwimmen,
Wedeln, sich Ringelh und bei sonstigen Bewegungen arbeiten. Schalten
wir das Oberschlundganglion aus, so wird das im 1. Abdominalganglion
gelegene Hauptringelcentrum R frei, welches schon bei schwachen Reizen
eine Ringelung des ganzen Abdomens und ein Abbiegen des Thorax
herbeifithrt und dabei eine wedelnde, nach riickwirts gerichtete Fort-
bewegung verhindert. Erst wenn R ausgeschaltet ist, konnen das
Haouptwedelcentrum W und das Nebenwedelcentrum N nach schwacher
sensibler Reizung des Hintertieres ein solches Wedeln herbeifithren;
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W bringt langanhaltendes, N kurzes Wedeln hervor. Bei starken Reizen
treten W und N auller Funktion, und dafiir erzeugen die in jedem
Ganglion gelegenen motorischen Centren M ein konvulsivisches sich
Ringeln; jedes M ist also zugleich eine Art Nebenringelcentrum, das aber
nur auf starke Reize anspricht. Sind W und N ausgeschaltet, dann ist
das Hintertier nur noch zu einer Bewegungsform befahigt, ndmlich auf
starke Reize sich zu ringeln. Eine Koordination der Bewegungen von
Vorder- und Hintertier kommt nicht mehr zustande.

2. Die Clodon-Larve.

Bei der Cloéon-Larve finden sich als aktiv bev&egliche Anhénge der
3 Thoraxsegmente die 6 Extremitdten, und am 1.—6. Abdominalseg-
ment sind je ein Kiemenpaar vorhanden (Abb. 3), die in lebhafte Be-
wegung versetzt werden konnen.
Jede dieser Kiemen besteht aus
einem grofleren und einem
kleineren Bliattchen. Das 7.
Abdominalsegment trigt ein
I weiteres Paar Kiemen, die in
. sofern Anzeichen von Rudimen-
tation zeigen, als sie nur aus
A5 je einem Blittchen bestehen,
/i auflerdem schwingen sie bei
Y O den Atembewegungen der iibri-
gen Kiemen nicht mit, sie sind
aber doch noch aktiv beweglich.

Betrachten wir eine Cloéon-
Larve von der Ventralseite, so

ab = kénnen wir feststellen, daB3 das
Unterschlundganglion, die Tho-
: rax- und Abdominalganglien

mit einer Ausnahme deutlich
voneinander geschieden sind:
das III. Thorax- ist mit dem

1. Abdominalganglion zu einem
Abb. 8. Cloéon, mittleres Larvenstadium von der

Ventralseite gesehen; Schwanzborsten abgeschnitten. emzigen Ga'nghon verschmol-

U Unterschlundganglion. 7, IT Thoraxganglion Iund zen, das wir im folgenden der
TI. III. 1 das aus der Verschmelzung des III, Tho- Kii halb Is G li I
rax- mit dem 1. Abdominalganglion hervorgegangene IMUTZ€ halber als (ranglion .

Ganglion III. 1. 7 das letzte Abdominalganglion. | hezeichnen wollen.
Vergr. etwa 13 X. .
Das Unterschlundganglion

liegt unmittelbar hinter den Mundwerkzeugen; das I. Thoraxganglion
befindet sich im Pro-, das II. Thoraxganglion im Mesothorax; sie ver-
sorgen die zugehérigen Extremititenpaare. Ganglion IIL. 1 ist mit



nach Unterbrechung ihrer Bauchganglienkette. 569

seiner Hauptmasse im Metathorax gelegen, ragt aber auch noch in das
1. Abdominalsegment herein; es regelt die Bewegungen der 3. Extremi-
titen und des 1. Kiemenpaares. Auf die stattgehabte Verschmelzung
weist auch die Tracheenversorgung des fraglichen Ganglions hin.
Wiahrend das I. und II. Thoraxganglion von rechts und links aus den
beiden Hauptlingsstimmen je einen Seitenast erhalten, laufen 2 Paar
Tracheendste auf das Ganglion III. 1 zu; allerdings wird das Ganglion
nur durch das vordere —— urspriinglich dem III. Thoraxganglion zuge-
horige — Tracheenpaar erreicht; die hinteren beiden — frither das 1.
Abdominalganglion beliefernden — Tracheen streben. zwar zunéchst
auch auf das Ganglion III.1 zu, splittern aber im Gewebe auf, ohne
bis an dasselbe zu gelangen.

Das 2. Abdominalganglion liegt auf der Grenze zwischen dem 1.
und 2. Abdominalsegment und zwar mit seinem Hauptteil im ersteren;
das 3. Abdominalganglion ist hart an die vordere Grenze seines Segments
herangeriickt, befindet sich aber vollstindig in diesem. Je weiter wir
nach hinten fortschreiten, um so mehr riicken die Ganglien in die Mitte
ihres Segments. Jedes der Abdominalganglien 2—7 wird versorgt von
einem Paar Tracheeniste, die aus den beiden Hauptlingsstdmmen ent-
springen. Am gréSten ist das Ganglion III.1, dann folgt das II. Thorax-
ganglion, etwas kleiner sind das I. Thorax- und das 7. Abdominal-
ganglion; am kleinsten sind Unterschlundganglion und Abdominal-
ganglion 2—6. Die Abdominalsegmente 8—10 besitzen weder Kiemen
. noch Ganglien.

Merkwiirdigerweise findet sich auch bei véllig intakten Tieren zwi-
schen den Coxen der Vorderextremititen oft ein Detritusballen, der bei
den beiden anderen Extremititenpaaren stets fehlt. Dies héngt wohl
damit zusammen, dafl die Ursprungsstellen der beiden Vorderbeine
einander geniherter liegen als diejenigen der anderen Beine und daB
die Tiere beim Putzen dorthin nicht gelangen kénnen. Jedenfalls steht
die Anwesenheit eines solchen Schmutzballens in einem auffallenden
Gegensatz zu der sonstigen korperlichen Reinlichkeit dieser Tiere und
iberhaupt der Insecten.

Meine Versuche an diesem Objekt fielen in die Monate Juni, Juli
und September. Ich tétigte bei ihnen die Eingriffe zunéchst in der
gleichen Weise wie bet den Corethra-Larven; es wurde also das Versuchs-
tier auf dem Objekttriger fiir kurze Zeit Atherddmpfen ausgesetzt und
dann mit einer glithenden Nadel das eine oder andere Ganglion zerstort.
Auch bei der Cloéon-Larve 143t sich die Verbrennung sehr genau lokali-
sieren, jedoch ist hier ebenfalls bei der Kleinheit des Objekts eine halb-
seitige Zerstorung der Ganglien nicht moglich. Uberhaupt darf die
Linge der Larven nicht unter 4 mm (ausschliefflich Schwanzborsten)
betragen; denn sonst wird es unméglich, den Eingriff immer nur auf
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ein Ganglion zu beschranken. Die Lage der Ganglien zu finden wird dem
Untersucher dadurch erleichtert, daB auf jedes derselben von rechts
und links die dunkel sich hervorhebenden Tracheeniste hinzielen. Nach
dem Eingriff wurden die Tiere sofort in Wasser gebracht, wo sie sich
etwa im Verlauf einer Stunde erholten.

Bei der Cloéon-Larve besteht kein Hindernis, das Bauchmark auch
vermittels Schere oder Messer durch einen Schnitt zu unterbrechen; man
dringt zu diesem Zwecke an der betreffenden Segmentgrenze ein und
durchtrennt den Bauchstrang; die vor und hinter dem Schnitt ge-
legenen Ganglien bleiben dabei ungeschidigt. Diese Art der Operation
ist nur ungeeignet fiir die Thoraxganglien, da hier die Segmente zu starr
miteinander in Verbindung stehen. Man kann sich dort in der Weise
behelfen, dafl man an Ort und Stelle eindringt und das auszuschaltende
Ganglion mechanisch zerstért. Zum I. Thoraxganglion vermag man
auch noch in der Weise zu gelangen, daB man zwischen ihm und dem
Unterschlundganglion die Kérperdecke durchschneidet und es von vorn
her unter Schonung des Prothoracalsternits zerstért. Entsprechend
gelingt es, das 7. Abdominalganglion auszuschalten, indem man zwischen
7. und 8. Abdominalsegment durchtrennt und mit einem Messer oder
mit einer Nadel innerhalb des Tierkorpers vorwirts dringt und das
Ganglion zerstort. Nach einem mechanischen Eingriff die Wunde mit
Kollodium oder dergleichen zu verschliefien, erwies sich als unnétig, .

Bei Verbrennung eines der 4 vordersten der ventral gelegenen
Ganglien und bei Durchschneidung zwischen Unterschlund- und I. Thorax-
ganglion war es — wie sich herausstellte — iiberfliissig, die Tiere zuvor zu
narkotisieren. Denn der Eingriff lieB sich so rasch vornehmen, da$ er
geschehen war, bevor das Tier durch eine Bewegung reagieren konnte.
Anders bei einem weiter caudal getiitigten Eingriff; hier vermochte die
Larve wahrend des Eingriffs oder, bevor man nach einem solchen das
verwendete Instrument aus ihrem Bereich bringen konnte, immer noch
so rasche und ausgiebige Bewegungen zu vollfithren, da unbeabsichtigte
Verletzungen sich manchmal nicht vermeiden lieBen; hier muBte also
im allgemeinen eine Narkose voraufgehen. Nach einer chne solche
vollfithrten Operation brauchten die Versuchstiere etwa 1/, Stunde, um
sich von dem Schock zu erholen.

Im Gegensatz zu den Corethra-Larven iiberlebten die Cloéon-Larven
die Behandlung nicht lange; nach 24 Stunden waren sie allermeist
schon tot; das Maximum an Lebensdauer, das nach Eingriffen erreicht
wurde, waren 5 Tage, und zwar handelte es sich um Tiere mit einem
Schnitt zwischen Unterschlund- und I. Thoraxganglion. Nahrungs-
mangel kann nicht Schuld an dem baldigen Absterben der Larven
gewesen sein, wenigstens nicht von solchen, denen das Ganglion ITL.1
oder eines der Abdominalganglien zerstort worden war; denn solche
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Tiere fressen manchmal recht lebhaft. Liegt der Eingriff weiter vorn,
dann sind die Larven allerdings nicht mehr in der Lage, den Boden ab-
zuweiden. Ubrigens vertragen die Cloéon-Larven eine doppelte Unter-
brechung ihres Centralnervensystems viel besser, wenn die beiden Ein-
griffe gleichzeitig geschehen, als wenn zwischen dem ersten und zweiten
einige Stunden verstreichen. Dies gilt sowohl fiir Versuche, die mit
Narkose, als fiir solche, die ohne Narkose vor sich gehen; schidigend
wirkt demnach nicht so sehr die 2. Narkotisierung als der 2. Wundschock.

Es gibt also bei der Cloéon-Larve mehrere Methoden, die eine Unter-
brechung der Ganglienkette erméglichen. Der Kontrolle wegen war es
mir wichtig, wenigstens bei diesem Objekt das Bauchmark nicht aus-
schlieBlich zu durchbrennen, sondern es auch mechanisch zu unterbrechen,
um dem etwaigen Einwand begegnen zu kénnen, die von mir — besonders
beziiglich der Kiementétigkeit — beobachteten Erscheinungen seien
weniger eine Folge der Unterbrechung selbst als vor allem eine solche
des Hitze- und Verbrennungsreizes. Ein derartiger Einwurf mag gleich
hier seine Erledigung finden: Nie ergaben sich Unterschiede des Ver-
haltens, mochte die Zerstérung durch Verbrennen oder auf mechanischem
Wege herbeigefithrt worden sein.

Zunichst wurde bei jedem Individuum die Ganglienkette nur an
einer Stelle unterbrochen; das Oberschlundganglion wurde in die Ver-
suche nicht einbezogen, da es zu umfangreich ist, als daf man sicher
sein kann, es jedesmal vollstandig zerstért zu haben (im iibrigen siehe

- betreffs des Oberschlundganglions meine Arbeit 1925b). Die Versuche,
bei welchen die Ganglienkette nur einmal unterbrochen wurde, umfassen
die Versuchsgruppe A (vgl. die Tabelle).

Einen erheblich breiteren Raum als bei der Corethra-Larve nahmen
dann diejenigen Versuche ein, bei welchen der Bauchstrang an zwei
verschiedenen Punkten zerstort wurde. Auf diese Weise vermag man
nervenphysiologisch jedes beliebige Ganglion oder deren 2, 3 usw. nach
vorn und gleichzeitig nach riickwérts zu isolieren. Sowohl an Extremi-
titen wie an Kiemen manifestieren sich dann die Folgen dieser Iso-
lierung fir den Experimentator; bei der Corethra-Larve fielen mangels
aktiv beweglicher Anhénge von Thorax und Abdomen solche Beobach-
tungsmoglichkeiten fort. In der Tabelle sind nur diejenigen Versuche
aufgefithrt, bei welchén eine Zerstérung der Ganglien stattfand; prin-
zipiell das gleiche Ergebnis hat es aber, wenn wir den Bauchstrang
zwischen zwei Ganglien zerschneiden; aus diesem Grunde habe ich diese
letzteren Versuche nicht in einer besonderen Tabelle aufgefithrt. Wir
wollen ferner absehen von solchen Eingriffen, bei denen zwei einander
unmittelbar benachbarte Ganglien zerstért werden; denn das, was hier-
bei herauskommt, 1aBt sich ohne weiteres aus denjenigen Versuchen
ablesen, bei welchen nur ein Ganglion zerstért wurde. Es soll also bei den
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Tabelle.
Versuchs- | |y Iro|mn1 | 2 3 i 5 6 |1
- Gruppe | Nr.

A 1|l @ K KW | KWn n n n n n

2 (] KW |[KWn| n n n n n

3 N ® KWm m m m m m

4 N N o m m m m m

5 N N Nr o m m m m

6 N N Nr r ' @ m m m

7 N N Nr r r ® m m

8 N N Nr r _r r o m

9 N N Nr r r s r r ®

10 N N |Naolm|m|m|m m @
B 11| @ K ® KWm m m m m m

12| @ K K ® m m m m m

13| @ K KW | KWr! @ m m m m

14| @ K KW | KWr T [ m m m

15| @ K KW | KWr r r o m m

16! @ K KW | KWr r r r ) m

17l @ K KW | KWr r r r r e

18 | @ K KW | KWm| m m m m m ®
C 19 L 4 K ® m m m m m

20 o KW | KWr| @ m m m m

21 ® KW | KWr r o m m m

22 [ ] KW | KWr r r o m m

23 ( J KW | KWr r T r ® m

24 [ KW | KWri r r r r o

25 ® (KW KWm| m m m m m Y
D 26 N ® KWr| @ m . m m ‘ m

27 N o KWr r ® 'm m ' m

28 N ® KWr r T ) m m

29 N ® KWr r T r ® m

30 N @ EKWr r r r r ®

31 | N @ KWm| m m m ‘ m m o
E 32 N N ® r o m m m

33 N N o r r ® m m

34 N N ® r r r o m

35 N N [ r r r r o

36 N . N o m m m m m ®
F 37 N N Nr ® r @ m m

38 N N Nr ® r r o m

39 N N Nr ) r r r ®

40 N N Nr o m | m m m ®
G 41 N N Nr r [ r ® m

42 N N Nr r o r r o

43 N N Nr r @ m m m o
H |44 ‘ N N Nr r r | @ r ®

45 N N Nr r r ® m m o
J |46 | N | N | Nr | r r r ® m O

U, Unterschlundganglion.

I, 11, Thoraxganglion I und IIL.

III. 1, das aus der Verschmelzung des III. Thorax- und des 1. Abdominal-
ganglions hervorgegangene Ganglion III. 1.
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im folgenden mitzuteilenden doppelten Zerstorungen immer mindestens
ein intaktes Ganglion zwischen den beiden Unterbrechungsstellen liegen.
Dann gibt es 36 Operationsméglichkeiten; hierbei umfaflt Gruppe B
diejenigen Versuche, bei welchen das vorderste zerstorte Ganglion das
Unterschiundganglion darstellt, Gruppe C diejenigen Versuche, bei denen
es sich um das I. Thoraxganglion handelt usw. Alle in der Tabelle auf-
gefiihrten Versuche wurden zunichst durch Verbrennen der Ganglien
ausgefiithrt; die wichtigeren Versuche erfuhren dann noch eine Nach-
priiffung vermittels Schere oder Messer. Eine Zerstérung der Ganglien-
kette an 3 oder 4 Punkten erfolgte nur bei einer Anzahl von Versuchen,
welche sich auf die Funktion der Kiemen bezogen; fiir das ganze sonstige
Verhalten kann aber ein solches Experiment gegeniiber einer doppelten
Unterbrechung nichts wesentlich Neues bieten.

Die Ergebnisse, die die Kiementitigkeit betreffen, sollen gesondert
von dem Verhalten der iibrigen Korperteile besprochen werden; denn
bei den Atembewegungen der Kiemen handelt es sich um rein reflekto-
rische Funktionen, bei den Tatigkeiten des Kérperstammes und der
Beine dagegen um solche, die zum Teil auch hoheren Charakter tragen.

a) Das Verhalten des Korperstammes und der Extremitdten.
a. Einfache Unterbrechung der Ganglienkette.

Die Versuchsgruppe A beginnt mit einer Ausschaltung des Unter-
schlundganglions (Versuch 1). Verbrennt man dieses Ganglion, dann
wird das Vordertier nervds versorgt durch das Oberschlundganglion,
das Hintertier durch I. Thoraxganglion — 7. Abdominalganglion. Das
Vordertier lilt spontan (d. h. ohne einen fiir den Beobachter erkenn-
baren Reiz) und auf optische Reize die Fiihler spielen; das Hintertier
beantwortet diese optischen Reize selbstverstdndlich nicht. Sowie sich
das Tier von der Narkose oder dem Wundschock erholt hat, lassen die
Extremitéaten einen sehr deutlichen Klammerreflex erkennen, d. h. an
jedem beliebigen Gegenstand, an Wasserpflanzen, an einer dargebotenen

Erklirung der Tabelle (Fortsetzung).

2—7, Abdominalganglion 2—7.

Gruppe A umfaBt diefenigen Versuche, bei welchen die Bauchganglienkette
nur einmal unterbrochen wurde; in den Versuchsgruppen B—J geschah dies
an zwei Stellen. @ zerstértes Ganglion; die zugehorigen Koérperanhange (Ex-
tremititen oder Kiemen) sind entsprechend untétig. Im iibrigen wurden mit
groBen Buchstaben die Verhaltensweisen der Extremitéten, mit kleinen die-
jenigen der Kiemenblittchen bezeichnet.

Extremitaten: N normal, K Klammerreflex, W Wischreflex.

Kiemen: n normal, m maximal, r reduziert.

Der aus den verschiedenen Formen der Kiementétigkeit zu erschlieende
Nervenfaserverlauf ist in Abb. 4 angegeben.
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Stecknadel, selbst an ganz diinnen Wollfaden klammern sich die Ver-
suchstiere mit sdmtlichen Extremitéiten an und lassen sich nur gewalt-
sam ablosen. Dieser Klammerreflex tritt ausnahmslos bei den in genann-
ter Weise operierten Tieren auf; 1aBt man sie ungestort, dann sitzen
sie stundenlang festgeklammert an ein und derselben Stelle; ge-
gebenenfalls halten sich zwei Tiere auch aneinander fest. Offenbar ist
durch den Eingriff ein weiter vorn gelegenes Centrum ausgeschaltet
worden, das normalerweise den Klammerreflex hemmt. An erwachsenen
Libellen fand v. Uexxtrr (1908) einen entsprechenden Reflex; diese
Tiere kénnen nach Képfung zwar zum Fliegen, aber nicht zum Gehen
veranlaBBt werden, weil sie sich an jedem Gegenstand mit den Beinen
anklammern. Auch darf man hier vielleicht an den bei decapitierten
Batrachiern zu allen Zeiten und bei beiden Geschlechtern leicht aus-
lésbaren Umklammerungsreflex erinnern, der eine grofie Ahnlichkeit
mit der sexuellen Umklammerung aufweist, sich nach Bagriont (1913,
S. 406) aber doch von ihr unterscheidet. (Weiteres iiber den Um-
klammerungsreflex der Frosche siehe bei Urnanxp 1925; hier auch
Literatur.)

Nach Ausschaltung des Unterschlundganglions vermdégen bei der
Cloéon-Larve simtliche Extremitéten sowohl auf Beriihrungsreize wie
spontan sich zu bewegen; doch sind diese Bewegungen verschiedener
Extremitétenpaare niemals koordiniert, so dafi keine Locomotion zu-
stande kommt. Selbst wenn man durch Fassen einer Antenne mit der
Pinzette oder mit Hilfe einer Nadel die Tiere unter Wasser lings einer
ebenen Fliache schiebt oder zieht, wobei alle Extremitdtenspitzen den
Boden beriihren, ist es nicht mdglich, echte Schreitbewegungen aus-
zulésen. Wohl kénnen die gleichnamigen Extremitiaten alternierende
Bewegungen ausfithren (wie dies auch Matura 1911 bei der Aeschna-
Larve fiir nervos isolierte Thoraxsegmente fand); ein Rhythmus, der die
verschiedenen Extremitdtenpaare umfalit, kommt jedoch bei Cloéon
nicht zustande, und wenn Derartiges fiir Augenblicke eintritt, so trigt
ein solches Zusammenstimmen immer den Charakter des Zufalligen.
Denn es handelt sich bei diesen Beinbewegungen nicht um ein richtiges
Schreiten, sondern um Versuche, sich irgendwo festzuklammern. Durch
den Eingriff ist also auch jenes Centrum verlorengegangen, welches das
Schreiten bewirkt und dabei die Koordination der Beinbewegungen
herstellt. Liegt ein Tier auf dem Riicken, so fithren die Beine zunéachst
lebhaft greifende Bewegungen aus, bis bei Ergebnislosigkeit allmahlich
Beruhigung eintritt. Bei der Cloéon-Larve ist also das Gehirn stirker
am Zustandekommen des Ganges beteiligt, als dies v. UExgULL fiir die
Libellenimago annimmt, indem es nach ihm dort nur den Klammer-
reflex hemmt und dadurch das Gehen erméoglicht. (Uber die bei anderen
Arthropoden nach Dekapitierung in mehr oder minder grolem Umfange
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sich geltend machenden Storungen der Locomotion sieche BETHE 1897,
1898, BacrLioxt 1913, Garant 1921, v. BuDbENBROCK 1921, 1924.)
Wenn wir unser Versuchstier auf der Riickenseite des Abdomens oder
an den Kiemen mit der Nadel beriihren, so beginnt die 2. und 3. Ex-
tremitit der betreffenden Korperseite, in starr gestreckter Haltung lings
den Kiemen zu wischen. Diese Reaktion hat etwas Hemmungsloses,
verglichen mit dem Verhalten des intakten Tieres. Ein solches entzieht
sich einem Beriihrungsreiz im allgemeinen selbstverstandlich durch die
Flucht; man kann es aber auch bei ihm erreichen, daf} ein Wischen von-
seiten der 2. und 3. Extremitiat auftritt; doch geschieht dieses nie so
stiirmisch und langanhaltend wie nach Ausschaltung des Unterschlund-
ganglions. Wir diirfen also annehmen, da3 durch den Eingriff auch ein
den Wischreflex hemmendes Centrum fiir das Hintertier verloren ging.
GaLANT (1920) fand beim gekopiten Carabus auratus einen ganz
ahnlich sich auswirkenden Kratzreflex; stach dieser Autor mit einer
Nadel in eine der beiden Fliigeldecken, so kratzte das Tier dort mit einer
Extremitit derselben Koérperseite. GALANT sieht in diesem Kratzreflex
ein Analogon zum Wischreflex des gekopften Frosches und zum Kratz-
reflex der Riickenmarkstiere; wie bei der intakten Cloéon-Larve sich der
Wischreflex in geringem Mafle zeigt, so kann nach Gavant (1921) auch
beim normalen Hunde der Kratzreflex in erheblich reduzierter Form
erscheinen. Bei Eristalis fenax ist nach Szymanskr (1921, S.4) das
Auftreten eines Abwischreflexes von dem inneren Zustand des betref-
fenden Tieres abhingig; reizt man ein Individuum das eine Mal bei
voller Aktivitit, ein anderes Mal bei beginnender Nachtruhe tactil durch
leise Beriihrung eines Fliigels, so antwortet es im ersten Falle durch
Fortfliegen, im zweiten dagegen durch Abwischen des Fliigels mit dem
gleichsinnigen Hinterbein. :
Durch Zerstérung des Unterschlundganglions wird bei der Cloéon-
Larve das 1. Beinpaar nicht etwa stirker in Mitleidenschaft gezogen
als die iibrigen Extremitdten. Demgegeniiber sprach BrRuw (1925) fiir
die Ameisen die Vermutung aus, daB die Vorderbeine vielleicht in
groferer funktioneller Abhingigkeit von den hoheren Centren des
Oberschlundganglions stinden als die 4 anderen Beine. Er kam zu
dieser Hypothese, weil bei einer Ameise, welche einen Tumor in der
linken Hilfte des Oberschlundganglions aufwies, zugleich das rechte
Vorderbein in seiner Funktion gestért war. Der Autor schloB, daB bei
diesen sozialen Insecten die Vorderbeine in ihrer nervisen Versorgung
vielleicht eine Sonderstellung inne hiatten, weil ihnen nicht nur Geh-
und Stehfunktionen zukimen, sondern weil sie auBerdem auf das Inten-
sivste in den Dienst bestimmter sozialer Titigkeiten (Erbetteln von
Nahrung, Bauen usw.) gestellt seien.
Nach Zerstérung des Unterschlundganglions waren die Cloéon-Larven
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also nicht imstande, zu schreiten; dafiir aber vermochten sie — zwar
nicht spontan, wohl aber nach tactiler Reizung -— mehrere Korperliangen
weit durch Auf- und Abschlagen des Abdomens zu schwimmen. Bei
diesem Schwimmen des Hintertieres waren — im (egensatz zum in-
takten Tier (siehe unten) — die Extremitéten unbeteiligt; im Moment
des Beginnes klappten die Kiemen 1—6 riickwérts; im iibrigen war
diese Locomotion eine anndhernd ebenso rasche wie beim gesunden
Individuum. Durch den Eingriff war also zwar jenes Centrum aus-
geschaltet, das das Schwimmen spontan (bzw. schon auf minimale,
dem Beobachter nicht erkennbare Reize) auslost und auf lingere Strecken
in Gang halt; doch war die Fahigkeit zum Schwimmen iiberhaupt dem
Hintertier verblieben. Schon bei friherer Gelegenheit (1924b, S. 191)
schlof ich, daBl das Laufen der Cloéon-Larve ,,von hoherem Range*
sei als das Schwimmen; denn einseitig geblendete Tiere schreiten in
einer Geraden vorwirts, beim Schwimmen aber rotieren sie, d. h. im
ersteren Falle vermogen sie die durch die Blendung herbeigefiihrte
einseitige Herabsetzung des Muskeltonus zu kompensieren, im letzteren
Falle dagegen nicht. Diese Auffassung vom hoéheren Range der Lauf-
tétigkeit findet jetzt eine Bestétigung dadurch, daB die Larve nach-
Verlust des Unterschlundganglions zwar noch zu schwimmen, aber
nicht mehr zu schreiten vermag. Dieses Schwimmen geschieht bei der
Cloéon-Larve nach Verlust des Unterschiundganglions ohne Beteiligung
der Beine; von anderen Insecten, die nur vermittels der Extremititen
schwimmen, wissen wir aber, dal auch nach Decapitierung diese Loco-
motionsart nicht aufhért. So vollfithrt nach BETEE (1897a) Hydrophilus
im gekopften Zustande Schwimmbewegungen und ich (1925a) konnte
zeigen, dal} bei einer gekdpften Notonecta die Hinterextremitéten noch
rudern.

Bei der des Unterschlundganglions beraubten Cloéon-Larve ist auller
dem Schwimmen noch eine andere von mir frither (1924a) beschriebene
Téatigkeit des Abdomens erhalten geblieben, namlich das Schlagen des
Schwanzfiachers nach einem Reizort hin. Daf} solche Bewegungen
weniger gezielt sind als beim normalen Tier, kénnte man mit dem Nicht-
beteiligtsein der Augen am Zustandekommen dieser Reaktion erkliren;
es sind aber derartige Bewegungen auch viel weniger lebhaft als im nor-
malen Falle, und hieran ist sicherlich der Eingriff schuld. Also nicht
nur das Schwimmen, sondern auch das Schlagen des Abdomens hat
durch Ausschaltung des Unterschlundganglions gelitten, ist aber keines-
wegs ganz verschwunden. Ein sanftes Berithren des Schwanzfichers
fithrt beim intakten Tier nicht zu einem Schlagen des Hinterleibsendes,
sondern zu einem Zusammenklappen der Schwanzborsten; diese Re-
aktion ist bei den Versuchstieren erhalten geblieben.

Man vermag das Unterschlundganglion auBler durch Verbrennen
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auch sehr leicht vom Hintertier dadurch zu trennen, dafl man mit der
Schere hinter diesem Ganglion die nervose Verbindung durchschneidet;
die Folgeerscheinungen sind durchaus die gleichen. Vor dem Unter-
schlundganglion des Centralnervensystems zu unterbrechen, ist bei der
Kleinheit des Gesamttieres nicht moglich, denn die Schlundconnective
verlaufen im Kérperinnern und nicht an der Oberfliche. Welche von
den bisher hier genannten Centren im Ober- und welche im Unterschlund-
ganglion gelegen sind, kann also vorerst nicht eindeutig entschieden
werden, aus Analogie ist es aber sicher, daf} die héchsten Centren, welche
den spezialisierteren Bewegungen vorstehen, im Oberschlundganglion
gich befinden (vgl. z. B. die Corethra-Larve).

Schalten wir durch Verbrennen oder durch mechanische Zerstérung
das I. Thoraxganglion aus (Versuch 2), so ist das 1. Extremitétenpaar
vollkommen stillgelegt; der Klammer- und Wischreflex der Extremi-
titen 2 und 3 dagegen ist unverindert vorhanden; und auch das sonstige
Verhalten dieser Extremitidten ist dasselbe wie beim vorigen Versuch.
Die Larve schwimmt nach Reizung der Hinterperson durch entsprechende
Bewegungen des Abdomens mehrere Korperlingen weit vorwirts; bei
Beriithrung schligt das Abdomen in Richtung des Reizes.

Zerstoren wir das II. Thoraxganglion (Versuch 3), dann stehen der
Vorderperson Kopf und Prothorax, der Hinterperson Metathorax und
Abdomen zur Verfigung. Das Vordertier ist erheblich lebhafter als
das Hintertier, da es die hochsten Centren besitzt. Die Hinterextremi-
titen zeigen in unverinderter Weise den Klammer- und Wischreflex.
So ergibt sich-oftmals die Situation, daB das Verdertier mit Hilfe der
Vorderbeine vorwirts zu laufen sich bestrebt, wiahrend das Hintertier
sich festklammert, und zwar desto stirker, je grofler der Zug von vorn
wird; die Hinterperson schreitet niemals. Schieben oder ziehen wir
das Versuchstier lings dem Boden, dann fiihrt die Vorderperson leb-
hafte, alternierende Bewegungen aus, die ein Schreiten bedeuten; die
Hinterextremitiiten arbeiten viel langsamer und ihre Bewegungen sind
Anklammerversuche. Wird das Gefia, in dem sich das Versuchstier
befindet, erschiittert, dann machen sowohl Vorder- wie Hinterextremi-
titen klammernde Bewegungen. Der Klammerreflex, der im allge-
meinen von seiten der,héchsten Centren gehemmt wird, tritt also ge-
eignetenfalls, auch bei dem mit dem Oberschlundganglion in Verbindung
befindlichen 1. Extremititenpaar in die Erscheinung. Vergleicht man
hiermit das Verhalten des intakten Tieres, so sieht man, daBl auch dieses
sich bei Erschiitterungen voriibergehend festklammert, wofern es nicht
die Flucht ergreift. '

Es erwies sich als praktisch, nach Ausschaltung eines der Thorax-
ganglien das zugehorige aufler Funktion gesetzte Beinpaar abzuschnei-
den, damit es den iibrigen Beinen nicht im Wege war. . Doch tat ich
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dies immer erst, wenn ich mich iiberzeugt hatte, daB das betreffende
Beinpaar tatsichlich keinerlei aktive Beweglichkeit mehr aufwies; denn
fiir das Gelingen eines Eingriffs hat man ein deutliches Anzeichen darin,
daB die zu dem betreffenden Ganglion gehérenden Kérperanhinge
(Extremitéiten oder Kiemen) fiir immer bewegungsunfihig geworden sind.

Schwimmversuche gehen hier sowohl von der Vorder- wie Hinter-
person aus. Die letztere vermag durch auf- und Abbewegungen des
Abdomens das Gesamttier etwa eine Kérperlinge weit fortzuschnellen.
Die von seiten der Vorderperson geschehenden Schwimmbewegungen
bringen dagegen keine Locomotion zustande; sie zeigen uns aber deut-
lich, in welcher Weise am intakten Tier der Vorderkérper beim Schwim-
men beteiligt ist; denn bei der gesunden Larve liBt sich dies infolge
der Raschheit des Schwimmens nicht kliren.

Versucht die Vorderperson fortzuschwimmen, dann werden zunéchst
die Fiihler ventralwirts gebogen, und der proximale Teil der Vorder-
extremitéten wird dicht an den Korper angelegt. Dann macht der Kopf
ein paar nickende Bewegungen, und im gleichen Rhythmus schiagen
die Fiihler und die distalen Teile der Beine caudalwirts; doch werden
solche Bewegungen ihrer Erfolglosigkeit wegen jedesmal sehr bald
wieder aufgegeben. Die Fiihler treten auch in Titigkeit, wenn das Tier
umgefallen ist, sie stemmen sich dann gegen den Boden und heben den
Vorderkorper ein wenig, wihrend derweil das 1. Extremititenpaar leb-
haft greifende Bewegungen ausfiihrt.

Durch mechanisch iibertragene Resonanz kann hier und in den
folgenden Versuchen eine Erregung der Hinterperson auf die Vorder-
person iiberspringen und umgekehrt; das letztere ist seltener als das
erstere, da die Vorderperson erregbarer ist als die Hinterperson; eine
Koordination der Bewegungen kommt dabei aber niemals zustande
(vgl. oben dasselbe Verhalten der Corethra-Larve).

Zerstorung des aus der Verschmelzung des IIL. Thorax- mit dem
1. Abdominalganglion entstandenen Ganglions I1I.1 (Versuch 4) legt
das hinterste Beinpaar und das vorderste Kiemenpaar endgiiltig still.
Das Vordertier ist lebhafter als beim vorigen Versuch, da ihm hier
vier Extremititen zur Verfiigung stehen; es vermag mit diesen koordi-
niert zu schreiten. Bei Schwimmversuchen des Vordertiers wirkt das
2. Beinpaar in derselben Weise wie das 1. mit; vorwirts kommt aber
auch in diesem Versuch das Tier nicht. Das mittlere Beinpaar zeigt
keinen Wischreflex mehr, wohl nicht bloB deshalb, weil sein Ganglion
jetzt unter der Kontrolle des Oberschlundganglions steht, sondern auch,
weil von riickwérts her nicht die notwendigen Tastsinnesdaten heran-
kommen. Obwobl die Fiihler auch in Richtung einer von hinten her
sich ndhernden Nadel spielen, so geniigt es nicht, daB das Vordertier
ein Berithrtwerden der Kiemen siehf, um ein Abwischen derselben vor-
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zunehmen, sondern allein entscheidend zum Zustandekommen des
Abwischens ist der entsprechende Tastreiz ; nach dem Eingriff , existiert*
eben der Tierkérper fiir Vorder- und Hinterperson nur soweit, als der
zugehorige Anteil des Centralnervensystems reicht. Auf Beriihrung
reagiert die Hinterperson von sich aus durch Zusammenklappen der
Schwanzborsten, Schlagen mit dem Schwanzfacher und durch Schwim-
men, das das Tier immerhin noch 1/, Kérperlinge weit vorwirtsbringt.

Zerstoren wir eines der Abdominalganglien 2—7 (Versuch 5--10),
oder wird der Bauchstrang entsprechend zwischen zwei Abdominalgang-
lien durchschnitten, so sind die Funktionen des Vordertieres dadurch
nicht beeintrichtigt; nur die Leistungen des Gesamttieres erleiden natur-
gemif eine Einbufle. Bei Ausschaltung des 2. Abdominalganglions (Ver-
such 5) wendet sich der Schwanzficher nur langsam und ungenau dem
Reizorte zu, doch vermag das Abdomen noch heftige, auf und ab ge-
richtete Bewegungen zu vollfilhren. Beriihrt man mit der Nadel eine
der jetzt zum Vordertier gehorenden 1. Kiemen, so treten unter Um-
sténden ein paar Wischbewegungen der 2. und 3. Extremititen auf,
wofern das Tier nicht davonliuft. Schwimmversuche habe ich nach
Ausschaltung des 2. Abdominalganglions die Hinterperson nicht mehr
ausfithren sehen. Wenn dagegen die Vorderperson einen derartigen
Versuch unternimmt, was von Zeit zu Zeit geschieht, dann gibt sie sich
zunéchst einen Schwung, indem sie sich mit Hilfe der Beine vom Boden
abstoBt, und dann bewegen sich Kopf, Fiihler und simtliche Extremi-
‘titen in der oben geschilderten rhythmischen Weise ein paar Mal, und
auch das 1. Kiemenpaar wirkt hierbei mit, indem es im gleichen Takte
nach riickwirts klappt. AuBerdem vollfiihrt der Thorax im Thorax-
Abdomen-Gelenk leichte Bewegungen auf und ab: die Hinterperson
aber wird bei alledem nur passiv hin und her geschiittelt, und da ihre
aktive Mitwirkung fehlt und auch nicht durch mechanisch iibertragene
Resonanz ausgeldst wird, so kommt das Gesamttier nicht nennenswert
vorwirts.

Liegt das Versuchstier auf dem Riicken, so ist es fiir die Vorder-
person auBerordentlich schwer, sich umzudrehen, trotzdem sie iiber
samtliche Extremititen verfiigt; ein intaktes Tier schnellt sich in einer
solchen Situation durch einen einzigen Schlag des Abdomens fort; diese
Mbglichkeit entfallt aber nach Zerstérung des 2. Abdominalganglions.

Durch Ausschaltung eines der Abdominalganglien 3—6 (Versuch 6
bis 9) wird die Vorderperson auf Kosten der Hinterperson immer grofler,
und bei Zerstérung des 7. Abdominalganglions (Versuch 10) entsteht
nervenphysiologisch iiberhaupt keine Hinterperson mehr. Die Reiz-
beantwortung von seiten des Hintertieres wird immer schwicher, je
weniger Ganglien ihm zur Verfiigung stehen, und fiir das Vordertier
vermehren sich entsprechend die Reaktionsméglichkeiten. Nach Zer-

Z. £, vergl, Physiologie Bd. 3. 38
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storung des 3. Abdominalganglions (Versuch 6) schléigt das gereizte
Hinterende noch lebhaft auf- und abwirts, biegt sich aber bei seitlicher
Beriihrung nur noch sehr unvollkommen dorthin. Fiir Zerstérung des
4. Abdominalganglions (Versuch 7) gilt dhnliches. Nach Ausschaltung
des 4. Abdominalganglions (Versuch 8) vollfithrt die Spitze des Ab-
domens bei Reizung nur noch ganz geringfiigige Auf- und Abbewegungen.
Ein Zusammenklappen des Schwanzfichers tritt nach Berithren der
Schwanzborsten in allen diesen Versuchen auf, und bei Ausschaltung
des 6. Abdominalganglions (Versuch 9) stellt dies die einzige Reaktions-
form dar, die dem Hintertier zur Ausfithrung auf Tastreize verblieben ist.

Je mehr von den Abdominalganglien der Vorderperson zur Ver-
fiigung stehen, um so besser gelingt ihr das Schwimmen, so daf sie
. z. B. nach Ausschaltung des 5. oder 6. Abdominalganglions schon ganz
gut vorwirts kommt. Immerhin ist diese Locomotion gegeniiber der
des gesunden Tieres verlangsamt, so dall man auch hier immer noch
recht gut erkennen kann, wie bei jedem Schwimmstoll die dem Vorder-
tier angehérenden Extremititen und Kiemenblattchen zur Unter-
stiitzung der Vorwiartsbewegung nach riickwirts geschlagen werden.
Und auch wenn wir das 7. Abdominalganglion (Versuch 10) zerstoren,
dann ist das Schwimmen der Larve noch nicht voéllig normal; es fehlt
eben die Mitwirkung des den Schwanzfacher tragenden Hinterleibsendes.
Ahnliches gilt, wenn das Vordertier versucht, mit dem Hinterende nach
einem Reizort zu schlagen; selbst wenn es alle Ganglien mit Ausnahme
des hintersten zu seiner Verfiigung hat, wird diese Bewegung sehr un-
priizise; auch hier macht sich also die fehlende Mitwirkung des 7. Ab-
dominalganglions stark geltend.

Fassen wir die bei der Cloéon-Larve durch einfache Unterbrechung
des Bauchmarks gewonnenen wichtigsten Ergebnisse kurz zusammen:

Vorder- und Hintertier arbeiten nie mehr koordiniert miteinander.

Das koordinierte Schreiten hort bei denjenigen Extremitétenpaaren
vollstindig auf, deren nervise Verbindung nach vorwérts unterbrochen
ist; bei solchen Extremititen erscheint ein starker Klammerreflex.
AuBerdem zeigen 2. und 3. Beinpaar unter derselben Versuchsbedingung
einen lebhaften - Wischreflex, der durch Beriithrung der Kiemen und
Abdominaltergite ausgelost wird. Klammer- und Wischreflex treten
beim intakten Tier weniger stark und erheblich seltener auf.

Das Schwimmen wird sowohl von seiten des Vorder- wie des Hinter-
tieres versucht, wofern dem ersteren mindestens das I. Thoraxsegment
und dem letzteren auBer den Abdominalganglien mindestens noch das
Ganglion II1.1 zu Gebote steht. Auch das Schlagen vermittels des Ab-
domens wird beim Vorhandensein mehrerer Ganglien von seiten des
Hintertieres ausgefiihrt. Schwimmen und Schlagen des Hintertieres
hingt nicht von einem einzigen, den anderen Ganglien in dieser Be-
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ziehung {ibergeordneten Ganglion ab, vielmehr liegt die Fihigkeit zu
diesen Titigkeiten mehr oder minder in jedem Ganglion des ganzen
Centralnervensystems. Zum Zustandekommen einer solchen Funktion
gehort aber immer die Beteiligung einer Anzahl von Ganglien und
Segmenten, und je weniger Ganglien mitwirken, um so geringfiigiger
wird das Ergebnis.

B. Doppelte Unterbrechung der Ganglienkette.

In der Versuchsgruppe B handelt es sich um Eingriffe, bei denen
einerseits jedesmal das Unterschlundganglion und andererseits eines
der folgenden Ganglien zerstort wurde. Hierdurch wurde das I. Thorax-
ganglion allein oder im Zusammenhang mit einem Ganglion oder deren 2,
3 oder noch mehr nervis sowohl nach vorn wie nach hinten isoliert.
Es entstanden dabei 3 nervenphysiologische ,, Personen‘ : das Vordertier,
das Mitteltier und das Hintertier, zwischen denen ein koordiniertes
Zusammenarbeiten niemals mehr méglich war. Alle Versuche, bei denen
zwei Ganglien zerstért wurden, sind deshalb von Bedeutung, weil bei
ihnen etwaige Abhangigkeiten der Ganglien voneinander klarer noch
in die Erscheinung treten, als dies bei nur einmaliger Unterbrechung
der Ganglienkette moglich ist.

Zerstoren wir Unterschlund- und II. Thoraxganglion (Versuch 11),
dann wird die Vorderperson allein vom Oberschlundganglion versorgt,
sie reagiert auf optische und tactile Reize durch Fithlerbewegungen.

" Der Mittelperson steht lediglich das I. Thoraxganglion zur Verfiigung;
das 1. Extremitétenpaar verhilt sich ebenso, wie wenn nur das Unter-
schlundganglion, aber nicht auch noch das II. Thoraxganglion zerstérs
worden wire; die 1. Extremitiiten fiihren also sowohl spontan wie auf
Reize Bewegungen aus, die aber keinesfalls Schreitbewegungen sind,
und sie zeigen sehr deutlich den Klammerreflex. Aus alledem geht
hervor, daf8 das I. Thoraxganglion nur von den vorderen, aber nicht
von den hinteren Ganglien abhiingig ist. Das Hintertier verhalt sich’
hier genau so, wie es oben nach Zerstérung des II. Thoraxganglions
(Versuch 3) beschrieben wurde.

Schalten wir das Unterschlundganglion und das Ganglion IIL.1 aus
(Versuch 12), dann hingen noch I. und II. Thoraxganglion zusammen,
sind aber nach vorn und hinten nervés abgeschnitten. Das 1.und 2. Ex-
tremititenpaar weist den Klammerreflex auf; ein Wischreflex tritt am
2. Beinpaar nicht in die Erscheinung, und zwar wahrscheinlich nur
deshalb, weil die notwendigen Tastdaten das zugehorige Ganglion nicht
erreichen. Schieben und Ziehen lings der Unterlage 16st bei den beiden
Beinpaaren Greifbewegungen aus, aber kein Schreiten; die Extremititen
des gleichen Paares kénnen hierbei alternierend arbeiten, ein Rhythmus
kommt zwischen den beiden Beinpaaren jedoch nicht zustande.

38*
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Gleichzeitige Zerstorung des Unterschlundganglions und eines der
Abdominalganglien (Versuch 13—18) bietet dem hier und im vorigen
Abschnitt Gesagten gegeniiber nichts Neues; je weiter nach riickwirts
der hintere Eingriff liegt, desto besser ist die Mittelperson imstande, zu
schwimmen, so daB sie bei Zerstérung des 6. oder 7. Abdominalganglions
(Versuch 17 und 18} 1—11/, Kérperlingen zuriickzulegen vermag. Das
Schlagen des Hinterleibsendes ist dagegen selbst bei Ausschaltung des
7. Abdominalganglions wenig ausgepragt.

In der Versuchsgruppe O versorgt das II. Thoraxganglion allein die
Mittelperson (Versuch 19), oder es wird zum vordersten der dieser an-
gehérenden Ganglien (Versuch 20—25). Bei volliger nervenphysiolo-
gischer Isolierung des I1. Thoraxganglions ist das 2. Beinpaar noch durch-
aus bewegungsfahig, fithrt aber keine Schreitbewegungen aus, der Klam-
merreflex ist deutlich ; der Wischreflex dagegen fehlt — zweifellos allein
infolge Aufhérens der sensiblen Verbindung zwischen 1I. Thoraxganglion
und Abdomen. Eine Besprechung der ibrigen Versuche der Gruppe C
ist an dieser Stelle nicht notwendig; ihre Ergebnisse lagsen sich aus dem
weiter oben Mitgeteilten leicht entnehmen.

Im 1. Versuch der Versuchsgruppe D isolieren wir durch Zerstérung
des II. Thorax- und des 2. Abdominalganglions das Ganglion III. 1
(Versuch 26). Das 1. Beinpaar steht hier unter der Kontrolle des Ober-
schlundganglions und verhélt sich also wie beim Normaltier; das 3. Bein- '
paar zeigt den Klammerreflex und bei Berithrung des Tergiten oder der
Kiemen des 1. Abdominalsegments den Wischreflex. Ziehen oder xchie-
ben wir ein solches Tier lings dem Boden, dann #fithrt das 1. Beinpaar
rasche Schreitbewegungen und das 3. Beinpaar im Vergleich dazu lang-
samere Greifbewegungen aus. Alle weiteren Versuche dieser Gruppe
und die der folgenden Gruppen haben vor allem Interesse fiir die Be-
obachtung der Kiementétigkeit; sie bieten im vorliegenden Zusammen-
hang nichts Neues.

Das Hauptergebnis einer doppelten Unterbrechung der Bauch-
ganglienkette ist also das folgende: Die Thoraxganglien sind unter sich
unabhingig beziiglich der nervésen Versorgung des zu einem jeden ge-
horenden Beinpaares; die nervenphysiologische Isolierung eines Thorax-
ganglions hat also fiir das betreffende Beinpaar keine andere Wirkung
als eine Zerstorung des Unterschlundganglions. Das 2. Beinpaar fithrt
nach nervéser Isolierung des II. Thoraxganglions wahrscheinlich nur
deshalb den Wischreflex nicht aus, weil von riickwirts her die not-
wendigen Tastreize ausbleiben.

b) Die Atembewegungen der Kiemen.

Bevor das Verhalten der Kiemen nach Unterbrechung des Bauch-
marks besprochen werden kann, mufl die normale Atemtétigkeit der
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Cloéon-Larve eine Darstellung finden. (Allgemeines und Vergleichendes
iiber die Atmung siehe bei WINTERSTEIN 1921, BaBAK 1921 und BETHE
1925.) Die Atembewegungen bestehen bei unserem Objekt darin, dafl
die Kiemen 1—6 sehr rasch hin und her schlagen; ob diese Bewegungen
bei Cloéon fast oder vollstindig synchron geschehen, 1af¢ sich mnicht
entscheiden; jedenfalls wird bei der Geschwindigkeit, mit welcher ihr
Hin- und Herschwingen geschieht, eine Metachronie nicht mit Sicherheit
nachweisbar; Barak und Foustra konnten dagegen bei ihren Objekten
eine solche beobachten (die Gattung wird von den beiden Autoren nicht
niher bezeichnet; daB es sich aber nicht um Cloéon handelt, geht aus der
Angabe hervor, die Kiemen seien in der Ruhe dem Abdomen angelegt).
Die beiden Autoren zeigten, dafl zwischen Atemtatigkeit und Sauerstoff-
gehalt des Wassers eine enge Beziehung besteht. Im normal durch-
lifteten Wasser kann der Atemrhythmus zeitweilig ausbleiben; im
sauerstoffgesittigten Wasser vermdogen die Kiemen sehr lange in vélliger
Ruhe zu verharren; umgibt man das Tier mit ausgekochtem Wasser,
so stellt sich nach etwa 15 Sekunden eine ununterbrochene dyspnoische
Rhythmik her, die bei dem von den beiden Autoren untersuchten
Objekt unbegrenzt lange anhilt und bis iiber 200 Wellengiinge in der
Minute aufweist. Nach Ubertragung des dyspnoischen Tieres in sauer-
stoffgesittigtes Medium erfolgt momentan die apnoische Atemeinstel-
lung; die Verfasser halten es daher fiir moglich, da die letztere reflek-
torisch bedingt werde.

Bei Cloéon traten beziiglich der Atemtitigkeit starke individuelle
Schwankungen auf, doch konnte ich folgende durchschnittliche Zahlen
feststellen. Nach Uberfiihren einer Larve in gekochtes Wasser begann
im Verlauf von 5—15 Sekunden eine starke Kiementatigkeit; diese
withrte 2-—3 Minuten, dann traten die ersten sekundenlangen Pausen
auf. Spétestens 5 Minuten nach Versuchsbeginn hatten sich die Pausen
so gehiuft, daB nach wenigen Kiemenschligen sich immer wieder eine
kurze Pause einstellte; es sah aus, als wenn mit Winkerfahnchen Morse-
zeichen gegeben wiirden; dabei arbeiteten die Kiemen immer noch —
wenigstens fiir das Auge des Beobachters — synchron. Ungefihr 7 bis
spitestens 10 Minuten nach Versuchsbeginn trat ein vollkommener
Stillstand der Kiemen ein, der stundenlang wihren konnte. Eine
minutenlange Atemtitigkeit kam dann nie mehr auf, und nach einigen
Stunden waren die Tiere ersticks.

Wenn wir einem intakten Tier beliebige Kiemen abschneiden, so
wird dadurch die Atemtitigkeit der noch vorhandenen Kiemen nicht
verindert; weder wird der koordinierte Rhythmus gestort, noch arbeiten
sie kompensatorisch hiufiger. Dies kann man leicht verdeutlichen,
indem man nebeneinander im gleichen Gefa Tiere hilt, die sich im
Besitz ihrer simtlichen Kiemen befinden, und solche, denen man die-
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selben bis auf 2 oder gar 1 der 12 schlagenden Kiemen genommen
hat. An solchen Versuchstieren arbeiten nun die verbliebenen 2 Kiemen
oder arbeitet die eine Kieme nicht etwa 6- oder gar 12mal so haufig
als bei den intakten Tieren (was schon bei oberflichlicher Beobachtung
ohne weiteres in die Augen springen miifite), sondern die Tatigkeit ist
durchschnittlich in beiden Fillen die gleiche. Bringt man Tiere, die
nur noch 2 schlagende Kiemen oder deren eine besitzen, in gekochtes
Wasser, dann ist das Verhalten genau so wie oben fiir das intakte Tier
beschrieben; auch hier erfolgt also keine kompensatorische Vermehrung
der Atembewegungen. All dies spricht sehr dafiir, daB die Kiemen-
titigkeit bei Cloéon nicht bloB von dem Sauerstoffbediirfnis des Tier-
korpers, sondern vor allem auch von Receptoren der Kérperoberfliche
abhéngt, welche auf den Sauerstoffgehalt des Wassers ansprechen.

Betiiuben wir mit Ather eine intakte Larve oder eine solche, der
eine Anzahl Kiemen entfernt wurde, dann fithrt wihrend des Erwachens
bald die eine, bald die andere Kieme ohne Zusammenhang mit den
anderen eine Bewegung aus. Aliméhlich stellt sich jedoch die Koordina-
tion wieder her, und, ist das Tier erwacht, dann arbeiten die Kiemen
einige Minuten sehr lebhaft; hierauf tritt das iibliche Verhalten ein.

Als normal kann also fiir Cloéon folgende Kiementitigkeit gelten:
einerseits geschehen im gut durchgeliifteten Aquariumwasser Reihen
von Atembewegungen nur von Zeit zu Zeit und sind durch lange Pausen -
unterbrochen ; andererseits erfolgt im abgekochten Wasser wihrend der
ersten 2—3 Minuten lebhafte Kiemenbewegung, dann aber tritt sehr
bald Ruhe ein. Maximal soll dagegen weiter unten diejenige Kiemen-
bewegung heilen, die hemmungslos und, héchstens von ganz kurzen
Pausen unterbrochen, sich iiber Stunden hinzieht. Reduziert sei die-
jenige Bewegungsart genannt, bei der der Rhythmus alle Augenblicke
von mehr oder weniger ausgedehnten Pausen unterbrochen.wird, so
dafl es nie zu einem fortlaufenden Arbeiten kommen kann, auch nicht
im abgekochten Wasser; bei der reduzierten Tatigkeit wird also héchstens
ein ,,Morsen* zu Wege gebracht. Sowohl fiir die normale wie fiir die
maximale und die reduzierte Kiemenfunktion gilt, daB stets eine voll-
kommene Koordination zwischen den einzelnen Kiemen besteht, soweit
gie sich noch im nervésen Zusammenhang miteinander befinden.

a. Einfache Unterbrechung der Ganglienkette.

Wir beginnen wieder mit der Versuchsgruppe A, bei welcher an jedem
Individuum nur ein Ganglion zerstort wird. Es kommt fiir die Unter-
suchung sehr zustatten, dafl das Verhalten der Kiemen dadurch keine
Anderung erleidet, wenn das betreffende Individuum infolge des Ein-
griffs das Gleichgewicht verloren hat und auf die Seite oder den Riicken
gefallen ist. Zerstoren wir das Unierschlund- oder das I. Thoraxganglion
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(Versuch 1 und 2), dann bleibt die Tatigkeit der Kiemen normal; nach
dem Erwachen des Tieres aus der Narkose arbeiten sie im Aquarium-
wasser etwa 2 Minuten pausenlos, spéter treten Reihen von Atemtitig-
keiten immer nur zeitweilig auf. Man kann dann solche Kiemen-
bewegungen durch Beriihrung der Kjemen oder des Hintertieres unter
Umstidnden entweder auslésen oder aber, wenn sie gerade ablaufen,
hemmen; es gelingt dies jedoch durchaus nicht immer; damit eine
derartige Auslosung erfolgen kann, mufl offenbar durch den Chemismus
des Tierkorpers eine entsprechende Pridisposition geschaffen worden
sein, sonst verharren die Kiemen trotz Beriihrung in Ruhe bzw. Tétig-
keit. Ein intaktes Tier pflegt sich optischen, tactilen und Erschiitte-
rungsreizen durch die Flucht zu entziehen; vermittels eines derartigen
Reizes die Kiementiitigkeit momentan anzuhalten, gelingt dem Experi-
mentator leicht; gelegentlich glickt es aber auch, wie nach den ge-
nannten Eingriffen, durch ein sanftes Berithren des Hinterleibes oder
der Kiemen die letzteren nicht nur zu einem abwehrenden Klappen,
sondern zu echten Atembewegungen zu veranlagsen; auch hier ist aber
zweifellos Vorbedingung eine entsprechende Pridisposition.

Das Bild der Kiementétigkeit dndert sich durchaus, wenn wir nicht
das Unterschlund- oder I. Thoraxganglion, sondern eines der folgenden
Ganglien ausschalten. Wird das II. Thoraxganglion zerstort (Versuch 3),
%0 geraten die Kiemen 1—6 in eine maximale Titigkeit, welcl.e stunden-
lang withrt und solange beibehalten wird, bis vollstdndige Erschopfung

. eintritt und das Tier stirbt. Gelangen dann die Kiemen zum Stillstand,
s0 nekmen sie entweder die normale Ruhestellung ein, oder aber sie
werden nach hinten umgeklappt; dies geschieht dann auch mit Kieme 7,
die sich an den Atembewegungen nicht beteiligt. Es gehort bei diesem
Versuch und bei den weiteren geradezu zum Bilde einer, wenn auch
infolge des Eingriffs nur noch auf Stunden bemessenen Lebensfrische,
daB nach Erwachen aus der Narkose diese maximale Kiementatigkeit
auftritt; bleibt sie aus, dann ist durch die Operation eine schwere
Allgemeinschiidigung der Larve erfolgt, so dal die letztere auch in
ihren iibrigen Funktionen stark beeintrachtigt ist, was sich fiir den
Beobachter z. B. an ihren Extremititen kundgibt.

Zerstorung des Ganglions III. 1 (Versuch 4) bringt eine Anderung
nur insofern, als das I' Kiemenpaar stillgelegt wird; die iibrigen Kiemen
aber verhalten sich genau ebenso wie im vorigen Versuch.
~ Die Ausschaltung des 2. Abdominalganglions (Versuch 5) ergibt etwas
Neues, da zwar Kieme 3—6 maximal arbeiten, die 1. Kiemen jedoch
nur zu einer reduzierten Titigkeit fahig sind. Sie stehen also still oder
,;morgen‘ nur; zu einer maximalen oder auch nur der normalen &hn-
lichen Tatigkeit sind sie selbst im gekochten Wasser durchaus unféahig.

Zerstorung des 3., 4. oder 5. Abdominalganglions (Versuch 6—S8)
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brachte ein ahnliches Bild wie der voraufgehende Versuch: Die Kiemen.
welche vor der Eingriffsstelle lagen, arbeiteten nur noch reduziert, die-
jenigen hinter derselben dagegen stets maximal. Jede funktionelle Be-
ziehung zwischen den Kiemen des Vorder- und Hintertieres war auf-
gehoben; sie arbeiteten in zwei ganz verschiedenen Rhythmen. Die
Kiemen des Vordertieres lieBen sich gelegentlich zu ihrer reduzierten
Tatigkeit durch eine Berithrung veranlassen oder verfielen auf einen
solchen Reiz hin in Ruhe; in einigen Fillen beobachtete ich, daB die
Kiemen des Vordertieres anfingen zu winken, sowie die Beine sich zu
regen begannen: hier geschah also eine nervése Auslésung ihrer Tiitig-
keit von vorn her, )

Lehrreich war folgender Vergleich: Einer Anzahl von Tieren wurde
das Bauchmark intakt gelassen, dafiir wurden die Kiemen 1—5 ent-
fernt; anderen Tieren dagegen wurde das Ganglion 5 zerstért. Dann
arbeiteten im ersteren Falle die 6. Kiemen normal, im letzteren Falle
maximal.

Nach Zerstorung des II. Thoraxganglions, des Ganglions III.1 oder
eines der Abdominalganglien 2—4 (Versuch 3—7) gelingt unter Um-
stinden — aber nicht in allen Fallen — folgendes Experiment: Wenn
man versucht, der maximalen Téatigkeit der hinter der Eingriffsstelle
gelegenen Kiemen durch Beriihrung einer derselben voriibergehend Ein-
halt zu tun, so ist man hierzu nur imstande, wenn man eine der beiden
6. Kiemen beriihrt; wihrend dieser Berithrung schrinken alle iibrigen
bisher maximal arbeitenden Kiemen oder nur diejenigen, welche der-
selben Korperseite angehdren, ihre Tétigkeit soweit ein, daB sie nur
noch ,,morsen®, d. h. reduziert schlagen. Abschneiden des 6. Kiemen-
paares hat dagegen niemals ein solches Ergebnis. Hemmend auf die
Bewegung der vorderen Kiemen wirkt also nicht etwa das Fehlen der
6. Kiemen, sondern nur das verhinderte sich Auswirken des im 6. Ab-
dominalganglion entspringenden Impulses zur Bewegung der Musku-
latur des 6. Kiemenpaares.

Obgleich das Experiment, in dem durch Anhalten einer der beiden
6. Kiemen das Arbeiten der iibrigen, mit ihnen im nervésen Zusammen-
hang stehenden Kiemen zu einem reduzierten wurde, durchaus nicht
immer gliickte, so sind darum die gelungenen Fille doch nicht ganz
ohne Belang; denn sie weisen uns darauf hin, daB das 6. Abdominal-
ganglion beziiglich der Atemtéatigkeit eine Superioritit iiber die iibrigen
Ganglien besitzen muB. Diese Auffassung wird durch die folgenden
Versuche ihre Bestitigung erfahren.

Ausschaltung des 6. Abdominalganglions (Versuch 9) legte das
6. Kiemenpaar still und lieB Kieme 1-—5 reduziert arbeiten; zu einer
maximalen Téatigkeit kam es nirgends mehr. Zerstérung des 7. Ab-
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dominalganglions (Versuch 10) hatte zur Folge, daB Kieme 1—86, also
alle an der Atmung durch aktive Bewegungen beteiligten Kiemenblatt-
chen, maximal arbeiteten.

Aus dem Bisherigen geht hervor, das die maximale Titigkeit be-
wirkende Centrum miisse im 6. Abdominalganglion liegen ; und der letzte
Versuch lehrt, dafl das 7. Abdominalganglion am Zustandekommen
jener Hemmung nicht unbeteiligt sein kann, welche die Kiementitigkeit
beim intakten Tier zu einer normalen macht. Die Tatsache, dafl ein die
maximale Kiementitigkeit anregendes Centrum sich gerade im hinter-
sten derjenigen Ganglien findet, welche die die Atembewegungen aus-
filhrenden Kiemenblattchen versorgen, ist moglicherweise nicht ganz
obhne Zusammenhang damit, dal im Herzen der Blutstrom von hinten
nach vorn verlduft.

Es war noch sicher zu stellen, ob es sich bei der durch Eingriffe
am II. Thorax- bis 7. Abdominalganglion hervorgerufenen maximalen
Kiementétigkeit nicht etwa ganz allgemein um Wundreaktionen han-
delte. Deshalb setzte ich bei einer gréoBeren Anzahl von Tieren durch
Verbrennen oder auf mechanischem Wege unter Schonung des Central-
nervensystems die verschiedenartigsten Wunden; nie stellte sich aber
dabei eine maximale Kiementitigkeit ein, sondern immer blieb die-
selbe eine normale; sehr walirscheinlich war es ja schon von vorn-
herein nicht, daf} vom Gesamttier ausgehende Wundreaktionen vorlagen;
denn warum hétten solche immer gerade nach Eingriffen am Unter-
“schlund- und I. Thoraxganglion fehlen sollen?

Nach einfacher Unterbrechung der Bauchganglienkette sind also die
Atembewegungen der Kiemenblattchen die folgenden: Bei Zerstérung
des Unterschlund- oder des I. Thoraxganglions bleibt die Kiemen-
téatigkeit eine normale; Zerstérung des II. Thorax- bis 6. Abdominal-
ganglions bewirkt, dafl die jeweils hinter der Eingriffsstelle gelegenen
Kiemen maximal, die vor dieser Stelle gelegenen reduziert arbeiten;
infolgedessen funktionieren sdmtliche noch bewegungsfihigen Kiemen
nach Zerstorung des Ganglions ITI. 1 maximal, nach Ausschaltung des
6. Abdominalganglions dagegen reduziert. Zerstérung des 7. Abdominal-
ganglions hat eine maximale Tétigkeit aller 6 Kiemenpaare im Gefolge.
Abschneiden einzelner, Kiemen ist ohne Einflu$} auf die Bewegung der
itbrigen ; dagegen vermag man unter Umsténden durch Festhalten einer
der beiden 6. Kiemen die maximale Bewegung der noch im funktionellen
Zusammenhang mit dieser stehenden Kiemen zu einer reduzierten zu
machen. Man muf3 annehmen, dafl die Erregung zu maximaler Tatig-
keit im 6. Abdominalganglion entspringt; zu priifen ist noch genauer,
wie die normale und wie die reduzierte Kiementéatigkeit zustande
kommen.
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f. Doppelte Unterbrechung der Ganglienkette.

Um zu entscheiden, wo der Impuls zu den normalen und zu den
reduzierten Atembewegungen entsteht, fithrte ich doppelte Unter-
brechungen des Bauchmarks aus. Auf diese Weise lieBen sich die Gan-
glien einzeln, zu zweit, zu dritt usw. nervenphysiologisch isolieren, und
dabei muBten die etwaigen Abhingigkeiten deutlich in die Erscheinung
treten.

TIsolieren wir einzeln der Reihe nach Ganglion ITI.1 bis Abdominal-
ganglion 5 (Versuch 26, 32, 37, 41, 44), dann sehen wir, dafl jedes
derselben von sich aus die zugehérigen Kiemen, immer nur zu einer
reduzierten Titigkeit veranlaft. Besonderes Augenmerk richtete ich
darauf, ob diese Reduzierung der Titigkeit bei allen Ganglien den
gleichen Grad besitzt oder ob etwa fiir die verschiedenen Ganglien
Unterschiede bestehen, indem das eine im Zustande der Isolierung die
zugehorigen Kiemen trotz Herabsetzung der Tétigkeit doch immer noch
zu lebhafteren Bewegungen veranlaft als ein anderes Ganglion die
seinigen. Man kann solche Versuche sowohl in der Weise anstellen,
daf man an verschiedenen Individuen verschiedennamige Ganglien
und Kiemen miteinander vergleicht, als auch, indem man an ein und
demselben Tier zwei Ganglien durch 3 oder 4 Eingriffe einzeln. isoliert.
Trotz der unausbleiblichen groBen individuellen und intraindividuellen
Schwankungen kam ich auf Grund meiner Protokolle zu der Auf- .
fassung, daB Unterschiede beziiglich der Stirke der Impulse, die jedes
der fraglichen Ganglien den zugehorigen Kiemen erteilt, nicht be-
stehen; Ganglion ITI. 1 bis Abdominalganglion 5 bringen also von sich
aus alle den gleichen Grad der reduzierten Tatigkeit zuwege.

Lassen wir von diesen 5 Ganglien — unter Abriegelung nach vorn
und hinten — 2, 3 oder 4 oder lassen wir sie alle 5 miteinander im
Zusammenhang (Versuch 27—30, 33—35, 38, 39, 42), dann wird den
zugehorigen Kiemen der gleiche Grad der Reduktion erteilt, wie wenn
wir die Ganglien einzeln vor uns haben. Die Reduktion ist also in
allen Fillen die gleiche, mogen die Ganglien einzeln sein oder zu zweit,
zu dritt, zu viert oder fiinft miteinander in Verbindung stehen.

Es fragt sich noch, ob die Reduzierung der Kiemenbewegungen nicht
doch eine andere ist, wenn eine ungestorte Verbindung zu den: vorderen
Ganglien (eventuell bis zum Oberschlundganglion) besteht (Versuch 5
bis 9, 1317, 20—24), indem vielleicht vom Ober- oder Unterschlund-
ganglion, 1. oder II. Thoraxganglion direkt zum Ganglion ITI.1 bis
Abdominalganglion 5 besondere Bahnen verlaufen, welche auf die Atem-
tatigkeit der Kiemen 1—5 einwirken. Alle meine Versuche sprachen
jedoch dafiir, daB es beziiglich des Grades der Reduzierung der Kiemen-
tatigkeit keinen Unterschied macht, ob die Verbindung nach vorn
unterbrochen ist oder nicht.



nach Unterbrechung ibrer Bauchganglienkette. 589

Nach dem Bisherigen sind also Ganglion ITT. 1 bis Abdominalganglion 5
insofern unter sich gleichwertig, als jedes Ganglion von sich aus die
zugehorigen Kiemen zu einer reduzierten Téatigkeit zu veranlassen ver-
mag. Eine gegenseitige Beeinflussung der Ganglien besteht nur darin,
daf} sie, wenn sie arbeiten, dies immer koordiniert tun; schneidet man
die eine oder andere Kieme ab, so wird die Koordination der iibrigen
dadurch nicht aufgehoben. Die genannten 5 Ganglien empfangen vom
Ober- und Unterschlundganglion und vom I. und II. Thoraxganglion
direkt keine die Stiarke der Atemtitigkeit regulierenden Impulse.

Riegeln wir das 6. Abdominalganglion nach vorn und riickwirts ab
(Versuch 46), dann arbeiten die zugehérigen 6. Kiemen maximal; lassen
wir in anderen Fiallen das vorausgehende Ganglion oder 2, 3, 4 oder 5
solcher Ganglien unter Isolierung nach vorwirts und riickwirts mit
dem 6. Abdominalganglion in Verbindung (Versuch 31, 36, 40, 43, 45),
dann ist die Tétigkeit aller mit diesem in nerviésem Zusammenhang
stehenden Kiemen maximal, die der iibrigen jedoch reduziert. Und
zerstoren wir einerseits das 7. Abdominalganglion und andererseits das
Unterschlundganglion oder das I. Thoraxganglion (Versuch 18, 25),
dann kommt es genau so zu einer maximalen Tatigkeit der Kiemen 1—6
wie nach gleichzeitiger Ausschaltung des 7. Abdominalganglions und
des II. Thoraxganglions (Versuch 31).

Wir sahen oben, daf8 es keine Unterschiede im Grade der Redu-
zierung der Atemtitigkeit gibt, und so ist auch die maximale Tatigkeit

-in allen Fillen die gleiche, mag das 6. Kiemenpaar allein fiir sich oder
im Zusammenhang mit den Kiemen 1—-5 arbeiten, und mag eine einfache
oder eine doppelte Zerstérung der Ganglienkette bestehen (Versuch 3—S8,
10, 18, 25, 31, 36, 40, 43, 45, 46). Ein doppelter Eingriff bringt also
gegeniiber einem einfachen weder eine Steigerung noch eine Abschwi-
chung der maximalen Tétigkeit. Dies weist darauf hin, dafl der Impuls
zur maximalen Tétigkeit nur an einem Punkte, namlich im Abdominal-
ganglion 6, entspringt, wihrend Ganglion ITI. 1 bis Abdominalganglion 5
jedes von sich aus eine reduzierte Kiementitigkeit zu erzeugen vermag.
Eine normale Kiementitigkeit aber kommt nur zustande, wenn alle
hinter dem I. Thoraxganglion gelegenen Ganglien intakt sind (Versuch 1
und 2); selbst wenn nur das 7. Abdominalganglion zerstort ist (Ver-
such 10), geschieht keine normale Kiemenbewegung mehr. Wir diirfen
hieraus schlieBen, dafl im II. Thoraxganglion ein Centrum liegt, das
die normale Kiementitigkeit bewirkt. Eine direkte Verbindung von
ibm zu Ganglion ITI. 1 bis Abdominalganglion 6 ist nicht vorhanden,
sondern ein Zusammenhang mit ihnen besteht nur iiber das 7. Ab-
dominalganglion.

Diese Ergebnisse an Cloéon stehen in einem gewissen Gegensatz zu
denjenigen von HypE (1894 und 1906) an Limulus. Hier versorgen die
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Abdominalganglien die der Atmung dienenden Kiemenfiile, welch
letztere man zwar nicht morphologisch, wohl aber funktionell mit den
Tracheenkiemen der Cloéon-Larve vergleichen darf. Bei Limulus kann
nun jedes Ganglion isoliert oder gar noch durch einen Léingsschnitt in
zwei Teile zerlegt werden, ohne dafl die Atembewegungen der zuge-
hérigen Kiemen unterbrochen werden.

Wollen wir nach meinen Versuchsergebnissen ein Schema von den
die Kiementitigkeit der Cloéon-Larve regulierenden Centren und Bahnen
entwerfen, so wire es im einfachsten Falle das folgende (Abb. 4). Unbe-
riicksichtigt mégen dabei jene Bahnen bleiben, welche von den héheren
Centren des Oberschlundganglions zum II. Thorax- bis 7. Abdominal-
ganglion verlaufen und welche die Kiemenblattchen willkiirlich zu ein-
oder mehrmaligem Riickwirtsklappen bringen kénnen; das Gleiche gilt
fiir jene Fasern, welche von jedem Ganglion aus auf sensible Reize —
auller bei maximaler Tatigkeit — Atembewegungen und Stillstand
auszulbsen vermogen.

Ganglion ITI.1 bis Abdominalganglion 6 besitzen je ein motorisches
Centrum M, welches von sich aus die zugeordneten Kiemenblittchen
zu eciner reduzierten Titigkeit anregt; zwischen diesen Centren be-
stehen Koordinationsbahnen. Im 6. Abdominalganglion befindet sich
auBler M ein Erregungscentrum E, welches den 6 motorischen Centren
von Ganglion ITI.1 bis Abdominalganglion 6 iibergeordnet ist und die-
diesen zugehérigen Kiemen zu maximaler Bewegung antreibt. Die
normale Kiementétigkeit wird bewirkt durch das im II. Thoraxganglion
gelegene Hemmungscentrum H, das nur mit E, aber mit keinem der
motorischen Centren M direkt in Verbindung steht und E iibergeordnet
ist; bei einem durch Receptoren der Koérperoberfliche im umgebenden
Wasger wahrgenommenen Sauerstoffmangel oder bei einem solchen im
Kérperinneren 148t H hochstens eine mehrere Minuten wahrende leb-
hafte Téatigkeit zu. Die H und E verbindende Bahn nimmt den Umweg
iitber das 7. Abdominalganglion; da es unwahrscheinlich ist, dal ein
solcher ohne Umschaltung eingeschlagen wird, so ist in Abb. 4 eine
entsprechende Unterbrechung gezeichnet.

Meine Befunde an Cloéon lassen sich nicht in Beziehung setzen zu
den Ergebnissen von MatuLa; denn dieser konnte die grofle Bedeutung
des I. Thoraxganglions fiir die abdominalen Atembewegungen der
Aeschna-Larve (1911) und fiir die Atembewegungen der Abdominal-
anhiinge bei Squilla mantis (1912) nachweisen und zeigen, dal durch
Intervention des Cerebralganglions die verschiedenen Variationen des
Rhythmus dieser Bewegungen bei Anderungen in der Zusammen-
setzung des Atemmediums und bei duBleren Reizen zustande kommen.
Und fir Dytiscus stellte BaBak (1912) fest, dafi der im Kopf gelegene
Anteil des Centralnervensystems ein wichtiger Regulator des Atem-
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rhythmus ist und daf auf den letzteren auch das I. Thoraxganglion
EinfluB besitzt. Um aber den Unterschied zwischen meinen Ergebnissen
und denjenigen der genannten Autoren zu erkliren, bedarf es meines
Erachtens nur des Hinweises, daf3 in den angezogenen Fillen ja ganz
verschiedene morphologische Gebilde der Atmung dienen.

Vielleicht ist es erlaubt, mit den Kiemenbewegungen von Cloéon
auch noch das Verhalten der Pleopoden des Decapoden Sicyonia nach
den Untersuchungen von Matura (1917) zu vergleichen. Allerdings
filhren diese Extremititen keinerlei Atembewegun- — .--vooo.ol
gen aus, sondern sind nur beim Vorwirts-, aber '
nicht beim Riickwirtsschwimmen beteiligt. Ahn- .
lich wie bei Cloéon die Abdominalganglien fiir die
Koordination der miteinander im nervosen Zu-
sammenhang befindlichen Kiemen sorgen, so liegen
bei Sicyonia ebendort die Koordinationscentren
fir die Bewegung der Pleopoden. Nach Aus-
schaltung der Thoraxganglien hat bei Sicyonia
das letzte Pleopodenpaar stets die hochste Er-

IIma

Abb. 4. Schema des Bauchstranges der (loéon-Larve vom II. Thorax-
bis 7. Abdominalganglion. Dargestellt slnd die hypothetischen, die
Kiementétigkeit regulierenden niederen Centren und die zugehdrenden
. Nervenfasern, soweit sie sich aus den nach Eingriffen auftretenden
Funktionsinderungen erschlieBen lassen. In Ganglion IIT. 1. bis Ab-
dominalganglion 6 befindet sich je ein motorisches Centrum M, welches
von sich aus die einem jeden zugeordneten Kiemenblidttchen nur zu
einer reduzierten Tatigkeit veranlassen kann. Unter sich sind diese
motorischen Centren durch Koordinationsfasern - - - - verbunden. Im
6. Abdominalganglion liegt auBerdem ein Erregungscentrum E, welches
mit den genannten 6 motorischen Centren durch die alg ~-.—> be-
zeichneten Fasern in Verbindung steht und bei den zugehorigen Kiemen
eine maximale Titigkeit anregt. F ist untergeordnet dem in IT. Thorax-
ganglion gelegenen Hemmungscentrum I7, welches beim intakten Tier
E soweit hemmt, daB eine normale Kiementitigkeit zustande kommt.
Die mit ——-— bezeichnete Verbindung zwischen 7 und E macht den : .
Umweg durch das 7. Abdominalganglion. Die Richtung der Pfeile gibt . I/ :
die Rangordnung der Centren an. Xine direkte Verbindung zwischen ' : 7
H und den 6 motorischen Centren M besteht nicht. Durch einfache H :
oder doppelte Unterbrechung der Bauchganglienkette ergeben sich die Tearesaeaiine -
verschiedenen in der Tabelle aufgefithrten Formen der Kiementitigkeit. Abb. 4.

regbarkeit; dies kénnte man in Vergleich setzen mit der hemmungs-
losen Téatigkeit des 6. Kiemenpaares von Cloéon nach entsprechenden
Eingriffen; doch nimmt, unahnlich dem Verhalten der Cloéon-Kiemen,
die Erregkarkeit der voraufgehenden Pleopoden in ihrer Reihenfolge
nach vorwirts ab. Beziiglich der Rolle der Thoraxganglien liegen bei
Sicyonia ganz andere Verhaltnisse als bei Cloéon vor; denn sie steigern
die Erregbarkeit der Abdominalcentren, und das Cerebralganglion
seinerseits kann dieselbe herabsetzen.
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III. Zusammenfassung,

Unterbrechung der Bauchganglienkette 18t bei Corethra- und
Cloéon-Larven jedes koordinierte Arbeiten der hierdurch nervenphysio-
logisch voneinander getrennten Teile vollstéindig aufhoren.

Bei der Corethra-Larve (Abb. 1 und 2) waren durch Zerstorung des
Bauchmarks an einem Punkte oder an deren zwei aus den auftretenden
Funktionsinderungen folgende Centren zu erschlieBen:

In jedem der 8 Abdominalganglien liegt ein motorisches Centrum M ,
das von sich aus nur konvulsivische, ringelnde Bewegungen des Tier-
korpers in den zugehorigen Gelenken zuwege bringt.

Im 3. Abdominalganglion befindet sich ein Hauptwedelcentrum W
und im 4. Abdominalganglion ein Nebenwedelcentrum N; W verursacht
eine riickwirtsgerichtete, mehrere Kérperlingen weit reichende Loco-
motion des Tieres dadurch, daf der Hinterkorper wedelnde Bewegungen
ausfithrt; N vermag eine solche Ortsbewegung nur in geringerem Mafle
herbeizufithren. W und N sprechen nur bei schwicherer sensibler
Reizung des Hintertieres an; auf stirkere Reize bringen die motorischen
Centren M ein sich Ringeln des Hintertieres zustande; jedes M funk-
tioniert dann also als eine Art Nebenringelcentrum. ‘

Das im 1. Abdominalganglion gelegene Hauptringelcentrum R hemmt
W und N und 168t vermége der motorischen Centren M schon bei schwa.-
chen Reizen ein lebhaftes sich Ringeln des Abdomens und ein Abbiegen
des Tierkoérpers im Thorax-Abdomen-Gelenk in die Erscheinung treten.

Die héchsten Centren liegen im Oberschlundganglion; sie hemmen
und enthemmen die genannten Abdominalcentren und fithren je nach
der augenblicklichen Situation ein Wedeln oder sich Ringeln herbei.
Auflerdem gehen vom Oberschlundganglion die Impulse zum koordi-
nierten Schwimmen, zum sich Fortschnellen und zu sonstigen speziali-
sierten Tatigkeiten aus.

Bei der Cloéon-Larve (Abb. 3 und 4, Tabelle S. 572) schreiten nur
diejenigen Beinpaare, die mit dem Unter- und Oberschlundganglion in
Verbindung stehen; fehlt ein solcher Zusammenhang, so zeigt sich an
den betreffenden Beinpaaren ein Klammerreflex. AuBerdem tritt dann
am 2. und 3. Beinpaar nach Berithrung der Kiemen und der Abdominal-
tergite ein Wischreflex auf. Beziiglich der nervésen Versorgung der
Extremitdten sind dic Thoraxganglien untereinander unabhéngig.
Schwimmbewegungen werden sowohl vom Vorder- wie vom Hintertier
ausgefiihrt, wofern ihnen noch eine nicht zu geringe Anzahl von Ganglien
zu Gebote steht; ebenso fithrt das Hintertier unter derselben Bedingung
noch das Schlagen vermittelst des Schwanzfichers aus. Schwimmen und
Schlagen sind also nicht in einem einzigen Ganglion centralisierte
Funktionen.
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Die durch Eingriffe am Bauchganglienstrang erzielten Ergebnisse
lieSen folgende Centren annehmen, die die Atembewegungen der Kiemen
1-—6 regeln (Abb. 4). In Ganglion III.1 bis Abdominalganglion 6 liegt
je ein motorisches Centrum M, das das zugehoérige Kiemenpaar nur zu
einer reduzierten Titigkeit zu veranlassen vermag. Dasim 6. Abdominal-
_ganglion befindliche Erregungscentrum FE ist diesen 6 motorischen
Centren M iibergeordnet und veranlaBt die Kiemen 1—6 zu einer
maximalen Tatigkeit. Die normale Kiemenbewegung wird bewirkt durch
das im II. Thoraxganglion befindliche Hemmungscentrum H; letzteres
steht mit keinem der motorischen Centren M, sondern nur mit E in
direktem Zusammenhang; die Verbindung zwischen H und E nimmt
den Umweg iiber das 7. Abdominalganglion.
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