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Stumme Leistungen 
Von WERNER 

Die mannigfaltigen aktiven Bewegungen des tieri- 
schen und menschlichen Organismus im Rahmen der 
Auseinandersetzungen mit der Umwelt beruhen auf 
der F~ihigkeit hoch spezialisierter Organe, der Mus- 
keln, Spannungen zu erzeugen. Die zeitliche und 
r{iumliche Struktufierung der motofischen Ph'~inomene 
ist Ausdruck einer entsprechenden Ordnung im Ein- 
satz dieser Kriifte. Die Beherrschung der Muskel- 
kontraktion nach Kraft und Zeit durch die zentral- 
nerv6se organisierende Apparatur ist die unerl~iBliche 
Voraussetzung fiir den motorischen Erfolg. Eine 
Bewegung ist nicht nut Ergebnis der energetischen 
Leistung der Muskeln, sondern zugleich der koor- 
dinatorischen Leistung des Zentralnervensystems. - 
Beim IIervorbringen zielsicherer Bewegungen spielt 
ein weiteres Funktionssystem eine entscheidendeRolle : 
die Propriozeptivitiit, das heiBt die fortlaufende sensible 
Kontrolle der im Skelett-Muskel-System auftretenden 
Spannungen; die Gesamtheit all dieserAfferenzen l~igt 
im organisierenden Substrat ein Bild der momentanen 
Situationen hinsichtlich der Stellung der einzelnen 
KSrperteile zueinander und der Lage des K6rpers im 
Raume entstehen. Diese gewissermal3en ,hinter den 
Kulissem~ sich abspielende T~itigkeit, diese ccstumme 
Leistung, im Rahmen der Sensomotorik, soll im vor- 
liegenden Aufsatz n~iher beleuchtet werden. - 

Sind zwei Skeletteile durch ein Scharniergelenk 
miteinander verbunden, und beschr~nkt sich damit 
die Bewegung auf eine einzige (Raum-)Ebene, dann 
reicht ein einziges Muskelpaar aus, um alle Bewegungs- 
mSglichkeiten ersch6pfend auszuniitzen.Durch dosierte 
Abstufung der yon den Muskeln produzierten Kr~ifte 
kann ein Gleichgewichtszustand bei verschiedenen 
Gelenkstellungen und durch ,~nderung der entwickel- 
ten Spannungen eine Gdenkbewegung herbeigeffihrt 
werden. Die organisatorische T~tigkeit besteht darin, 
dab ein zentralnerv6ses Erregungsgebilde formiert 
wird, das den beiden beteiligten Muskeln die entspre- 
chende Innervationsenergie zufliel3en l~iBt. Die Or- 
ganisation einer solchen Bewegung mit nur einem Frei- 
heitsgrad ist auch insofern wenig kompliziert, als die 
qualitative Wirkung der kontraktilen Elemente unab- 
h~ngig yon der Ausgangsstellung ist, yon der aus die 
Bewegung begonnen wird. Die Kontraktion des einen 
Muskels ffihrt immer zur Beugung, diejenige des an- 
dern, des sogenannten Antagonisten, immer zur Strek- 
kung, ob nun das Gelenk starker oder weniger stark 
gebeugt ist. Lediglich in qudntitativer Hinsicht sehen 
wir eine Abh/ingigkeit der Kontraktionswirkung yon 
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der Gelenkstellung, indem je nach der gegenseitigen 
rfiumlichen Lage der beiden beweglichen Teile der wirk- 
same Hebelarm und damit das Drehmoment verschie- 
den ist. 

Komptizierter wird die Situation, wenn die gelenkige 
Verbindung zwischen zwei K6rperteilen Bewegungen 
in zwei oder gar drei Raumebenen zul/iBt. Ftir eine 
volle Ausniitzung der motorischen M6glichkeiten sind 
dann mindestens zwei, bzw. drei Muskelpaare not- 
wendig. Das Wirbel~ierauge l~il?t uns solche Verh/ilt- 
nisse in besonders eindrticklicher und klarer Weise 
feststellen; der Augapfel ist nach Art eines Kugd- 
getenkes in der Augenh6hle gelagert; die dadurch er- 
mSglichten Exkursionen nach Richtungen werden 
durch die in ihrer Anordnung selbst wieder die drd 
Kardinalebenen repr~isentierenden Muskelpaare hervor- 
gerufen. Ffir jede der drei Bewegungsebenen besteht 
eine Mannigfaltigkeit von verschiedenen Positionen, 
wie man sie auch am einfachen Scharniergelenk fest- 
stellen kann. So lassen sich zum Beispiel zwischen den 
beiden seitlichen Extremstellungen dutch dosierten 
Krafteinsatz der seitlichen Muskeln theoretisch un- 
endiich viele Zwischenstellungen produzieren; beim 
Durchlaufen all dieser Positionen wird eine horizontaIe 
Blicklinie gMchsam abgetastet. Diese einfache Manig- 
faltigkeit findet dadurch eine erste Erweiterung, dab 
sich zu j eder Deviation in Richtung der Horizolatalebene 
(theoretisch) unendlich viele, dutch den definierten 
Zug der oberen und unteren geraden Augenmuskeln 
herbeigefiihrte Bulbusstellungen entsprechend verti- 
kalen Verschiebungen zuordnen lassen. Es kann - auch 
bei ruhigstehendem Kopfe - dank dieser Beweglichkeit 
ein ganzes Blick[eld bestrichen werden. Indem bei 
einer solchermaBen gegebenen Lage der Blickachse der 
Augapfel vermittels einer Wirkung der schr~igen Augen- 
muskeln noch um seine L~ingsachse rotiert werden 
kann, sehen wir auch eine Bewegungsm6glichkeit in 
der dritten Raumebene realisierL - Die momentane 
Lage des Bulbus ist Ausdruck eines Kr~iftegleichge- 
wichtes. Dutch eine im zeittichenVerhalten beherrschte 
Ver~inderung der yon den Augenmuskeln produzierten 
Spannungen kommt es zur St6rung des Gleichgewich- 
tes, damit zur Bewegung und schlieBlich zur Einnahme 
einer neuen Gleichgewichtslage. Die Aufgabe des 
zentralnerv6sen, organisierenden Substrates besteht 
darin, die den einzelnen Augenmuskeln zuflieBenden 
Innervationsstr6me im Hinblick auf das motorische 
Ergebnis - den Funktionserfolg- zu steuern. Die MSg- 
lichkeit einer Kombination yon Bewegungsvektoren in 
den einzelnen Raumebenen bringt abet eine Kompli- 
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zierung in organlsatorischer Hinsicht mit sich, indem 
aus physikatischer Notwendigkeit mit jeder Lage- 
ver~inderung des Augapfels sich die Zugwirkung der 
Augenmuskeln verschiebt. So sehen wir, dab der 
Musculus rectus lateralis bei Prim~rlage, das heiBt bei 
Blick geradeaus, den Bulbus zur Seite wendet, also 
eine rein abduzierende Wirkung hat. Kontrahiert sich 
aber dieser selbe Muskel, wenn der Blick - in Abwei- 
chung yon der Prim~irlage - nacll oben gerichtet ist, 
dann tritt - auf Kosten der abduzierenden - auch eine 
rotatofische Komponente auf; mit zunehmender He- 
bung der Blickachse geht die abduzierende Wirkung 
immer mehr in eine rotierende fiber. Bei einer - nur 
theoretisch m6glichen - AufwMtsrichtung um 90 ° fehlt 
die Wendewirkung ganz, und der Abduzens ist zum 
reinen Rotator geworden. Entsprechend liegen die ¥er- 
Mltnisse, wenn zum Beispiel das Auge aus einer Wende- 
stellung tinter dem EinfluB des oberen M. rectus nach 
oben gefichtet wird. Komplizierend wirkt sich dazu 
noch aus, dab die geraden Augenmuskeln, also die vier 
Mm. recti, nicht am ~quator des Bulbus, sondern etwas 
nach vorne verschoben ansetzen, was zur Folge h a l  
dab sich der Ansatz, zum Beispiet des M. rectus lateralis, 
seu abducens, bei Aufwiirtsdrehung des Bulbus um die 
durch den Mittelpunkt verlaufende und den )~quator 
schneidende Achse ebenfalls um einen bestimmten 
Betrag nach oben verschiebt. Kontrahiert sich nun der 
genannte Muskel, dann gesellt sich zur abduzierenden 
und rotierenden Wirkung noch eine Hebekomponente. 
In Abbildung 1 sind diese Verh~ltnisse an Hand einer 
Skizze dargestelIt. Eine Kontraktion des Musculus 
abducens bei Ausgangsstellung mit Blick nach oben 
wirkt sich demnach nicht im Sinne einer reinen Seit- 
w~irtswendung aus; diese Muskelaktion hat daneben 
noch eine weitere Hebung der Blickachse und eine 
Raddrehung des Bulbus zur Folge. Wenn wir trotzdem 
eine zielsichere Bewegung der Augen auch aus Sekun- 
dartagen heraus beobachten, dann bedeutet dies, dab - 
beim konkret ins Auge gefal3ten Beispiel mit Blick- 
richtung nach oben - mittels einer zus~tzlichen Kon- 
traktion des M. rectus in#rior und des M. obliquus in- 
[erior diese unerwfinschten hebenden und rotatorischen 
KrMtekomponenten unwirksam gemacht werden. DaB 
im Sinne der tats~ichlich bestehenden Bewegungspr~- 
zision diese kompensierenden Muskelaktionen auf die 
Gr68e der st6renden Komponenten abgestimmt sein 
mtissen, entspricht - wie aus den vorausgeschickten, 
auf W. R. HEss zuriickgehenden Er6rterungen erheUte 
(1,2) - einem unbedingten, das heiBt sich aus physika- 
Iischer Notwendigkeit ergebenden Sachverhalt. - Je 
nach der Ausgangsstellung ist somit zur ErzMung 
eines definierten Bewegungseffektes das Innervations- 
diapositiv ftir die Augenmuskeln sehr verschieden. Die 
momentane Bulbuslage fibt auf das die Augenbewegung 
potentielI repr~isentierende und den konkreten moto- 
rischen Etfekt auslSsende zentrale Erregungsgebilde 
einen formenden EinfluB aus. 

Diese EinfluBnahme ftihrt verstfindlicherweise zu 
einer Erweiterung und Komplizierung der organisa- 
torischen Aufgabe. Wie diese im Sinne einer einfach 
zu realisierenden L6sung bew~iltigt werden kann, hat 
vor einigen Jahren W. R. HEss am konkreten Beispiel 
jenes motorischen Ph~inomens dargelegt, das sich 
beobachten l~iBt, wenn im seitlichen Gesichtsfeld ein 
AuBenweltobjekt, zum Beispiel ein leuchtender Punkt, 
auftaucht 1. Bei dieser Situation wird automatisch eine 
Blickbewegung im Sinne einer Zuwendung des Auges 
ausgel6st. (Eineparallele, unterstfitzende Kopfdrehung, 
eventuell gar eine Rotation des ganzen K6rpers soll 
bier zur Vereinfachung vernachl~iBigt werden.) Da- 
dutch bekommt das Reizobjekt, das sich primer nut 
auf periphere Netzhautbezirke projiziert hat, eine 
derartige r~iumliche Beziehung zum Sehorgan, dab es 
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Abb. 1. Reehter Bulbus yon reehts gesehen. Oben in PrimSrlage, 
unten BlJck naeh oben geriehtet. Man erkennt, dab dutch den Lage- 
wechsel des Bulbus der Ansatz des Musculus abducens naeh oben 
versehoben wird, was mit einer Veriinderung tier Wirkungsweise ein- 
hergeht. Zur abduzierenden Wirkung tritt noeh eine Hebekomponen- 
te (da der Ansatz tiber dem Drehpunkt liegt) urtd eine rotatorische 
Komponente, indem die Augenaehse nieht mehr parallel der Zug- 
richtung verliiuft [Aus HEss, Die Motorik als Organisationsproblem, 

Biol. Zbl. 61, 545 (1941)]. 

1 W. R. HEss, Biol. Zbl. al, 545 (1941); Naturwissensch. 30, 
441 und 537 (194~). 
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im Zentrum der Retina, an der Stelle optimalen Auf- 
15sungsvermSgens, abgebildet wird. Dieser Reflex- 
vorgang walrde tibrigens in der Folge noch durch zen- 
trale Reizversuche welter analysiert und als (cvisuetler 
Greifreflex>> bezeichnet (HEsSL HOESSLY 2, AKERT3),  

In Anwendung der eben entwickelten bewegungs- 
mechanischen Verh/iltnisse mu/? gefolgert werden, dab 
dieses Reflexgeschehen nicht an ein starres Schema 
gebunden sein kann. W/ire n/imlich die mediale Netz- 
hautpartie (die dem lateralen Gesichtsield, wo wir das 
Reizobjekt angenommen haben, entspricht) starr mit 
dem M. rectus lateralis assoziiert, dann k6nnte wohI aus 
einer Prim~irlage des Bulbus heraus der dargestellte 
Reflexablauf ohne weiteres funktionieren und der 
Blick mittels einer entsprechenden Augenbewegung 
auf das reizende Objekt hingewendet werden. Wird 
aber dasselbe periphere (ira konkreten Beispiel das 
mediale) Netzhautareal bei Sekund~trstellung, zum 
Beispiel bei ]~liekriehtung nach oben, gereizt, dann 
ftihrt eine Ieste funktionelle Koppehmg zwischen die- 
sem Netzhautbezirk und dem M. rectus lateralis zur 
motorisctlen Fehlleistung; das AuBenweltobjekt wird 
durch die Blickbewegung verfehlt. Die reflexausl6sende 
Erregung der selben Netzhautpartie muB in diesem 
Falle nicht nur die latenten KrMte des M. abduccns, 
sondern auch - wie weiter oben entwickeit wurde - 
diejenigen des M. reelus in/erior und obtiquus in/erior 
aktivieren, In Anpassung an,die momentane Situation 
muB der Impulsstrom so gelenkt, das heiBt, das zen- 
trale Erregungsgebilde so geformt werden, dab die der 
ad4quaten Bewegungsstruktur zugrunde liegende Oral- 
hung im Einsatz der Augenmusketn schon potentiell 
resultiert. Den in den Augenmuskeln durch Spannun- 
gen und im Bulbuslager durch Druckwirkungen ent- 
stehenden Afferenzen - zusammenfassend als orbitale 
propriozeptive Afferenzen bezeichnet - kommt die 
Aufgabe zu, diese ~< Lenkung~} der hnpulse in Anpassung 
an die periphere Situation vorzunehmen; dieses Postu- 
lat ftihrt zum Begriff des gelenkten Reflexes. Wie man 
sich die funktionelle Verbindung der einzelnen Re- 
prfisentanten vorzustellen hat, sei an Hand der bei- 
gegebenen Zeichnung (Abb. 2), die wir der zitierten 
Arbeit yon HESS entnehmen, erl/iutert. 

Die Auifassung, dab auf diese Weise die orbitale 
PropriozeptivitSt einen integralen Bestandteil im 
funktionellen motorischen Geftige darstellt, erMlt  eine 
kdiftige Stiitze durch neueste Befunde yon COOPER, 
DANIEL und WHITTERIDGE 4, diese Autoren konnten 
durch Ableitung yon Aktionsstr6men in den peripheren 
Stiimpfen der durchschnittlichen Augenmuskeln zen- 
tralw/irts wandernde Impulse nachweisen. Durch die 

1 "W. R. HEss, Helv. physiol, acta 4, C 3 (1946). - W. R. HEss, 
S. BI~RGI nnd V, BUCHER, Msehr, Psyehiatr, und Neurol. 112, 1 
(194~). 

G. F. ttOESSLY, Helv. physiol, acta 6, 333 (1948). 
s K. AKER% Helv. physiol, acta 7, 112 (1949). 
4 S. COOPER, P. ~[. DANIEL und D. WHITTERIDGEj J. Physiol. 108, 

41 P (1949). 

Feststellung, dab diese Impulsfrequenz eine strenge 
funktionelle AbMngigkeit yore (passiven) Spannungs- 
zustand der entsprechenden Augenmuskeln aufweisen, 
wurde der Beweis erbracht, dab es sich tats~ichlich um 
propriozeptive Afferenzen handelt. 

,~:,i#he/, ! ©, 

fC)- 
@, 
pe:iphe: 

a 

central 

~4 

b 

Abb. 2a. Schema des Reizweges bei Bliekbewegungen: Iinkes Auge 
nach links (orientiert nach tier Blickrichtung!). Bei x erseheint ein 
Reizobjekt im temporalen Sehfeld S. Es projiziert sich (optisch) in 
den nasalen Abschnitt des Rezeptorensystems R (Retina). Dutch 
Verbindung entsteht ein 1,orrespondiercndcr Eiiegungsherd der 
zentralen Vertretung des Rezeptorensystems Re.  - In den Prozeg 
wird einbezogen der riehtungsm/iBig analog organisierte zentrale 
motorische Richtapparat (~Richtfeld~ 0 M e ,  entsprechend bestehen- 
den Verbindungen auch die zentralen Repr';isentanten der Effektoren 
E c  ( ~  14erne bzw. Kernsektoren der Augenmuskeln; e = R .  ext.; 
s = R .  s*tp. ; i / =  R .  in / .  ; i t  = R .  int . ) .  Es werden KrMte des Rectus 
ex ternus ,  als Glied des Effektorensystems, mobilisiert. - Das Auge 
wendet den Blick nach links und errant optisch das Reizohjekt. 
Dieser Meehanismus spielt nur treffsicher aus primSrerAugenstellung, 
das heil~t yon Blick geradeaus. - Es sind nur die geraden Augenmus- 

keln beriieksichtigt Eaus W.R. HEss, Biol. ZbL 61, 545 (1941)]. 

Abb. ~b. Motorische Beherrschung des Blickfeldes im Sinne doppel- 
tcr Mannigfaltigkeit: Schema der auswlihlenden Reiziibertragung 
(durch Zwischenschaltung eines ,WahlorganesQ. - M c  motorischer 
Richtapparat wie in Abbildung 2a. Der vom Rezeptorensystem 
mitgeteilte Impuls hat hier abet dutch Aufzweigung des Erregungs- 
trSgers potentielle Beziehungen zu mannigfaltigen Muskelkombi- 
nationen. Die wahlweise Aktivierung einer bestimmten Potenz 
ist dureh die Position des Augapfels bestimmt. - I m  Schema ist (wie 
inAbbildung 2a) Wendung nach links induziert; die gestrichelte Linie 
zeichnct den Wcg des hnpulses bei Prim~'stellung des Auges: es 
wird ausschliei31ich der Rec tus  ex ternus  molibisiert. Die ausgezogene 
Linie zeiehnet den "Weg des Impulses, wenn tier Wendereiz bei auf- 
w/irts blickendem Auge auitritt:  der Impuls wird konform der ver- 
~inderten Zugrichtung des R .  ext.  verteilt. Seine Hebekoulponente 
(Abb, 1) wird durch den R .  in / .  (i/) kompensiert, die rotatorisehe 
Komponente durch den Obl. in / .  (oi). Die Resultante ist nun wieder 
reine Linkswendung. In Wirldichkeit werden auch die respektiven 
Antagonisten (reziprok) einbezogen, iiberhaupt in jedem FaUe der 
Muskelapparat als Ganzes im Sinne einer dynamischen Einheit . -  
Die EffektorreprSsentanten e, s usw. sind durch Pfeile einzeln ge- 

kennzeiehnet [aus W. R. HEss, Biol. Zbl. 61, 545 (1941)]. 

Bei diesem Stand der Kenntnisse hat ten wires unter- 
nommen, in einer Reihe yon Versuchsserien am Kanin- 
chen den am visuellen Greifrefiex entwickelten Begriff 
des gelenkten Reflexes an einem andern Beispiel ex- 
perimentell darzulegen. Als geeignet erschien uns in 
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dieser Hinsicht die vom VesEbularal~parat ausgelSste 
Augenmotorik. Im Rahmen dieser vestibulliren Reflexe 
richteten wir unser Augenmerk speziell auf den soge- 
nannten Augennystagmus, jene pendelnde Bewegung 
der Bulbi, die dann in Erscheinung tritt, wenn das 
Versuchstier (oder der Mensch) in Rotation versetzt, 
oder wenn es nach l~inger dauernder Rotation briisk 
abgebremst wird. Diese rhythmische Bewegung, die 
eine langsame und eine rasche Phase unterscheiden 
lttl3t, mu8 in den Rahmen der sogenannten ereismati- 
schen Motorik eingegliedert werden, das heil3t in die 
Gruppe der Bewegungserscheinungen, denen die Funk- 
tion obliegt, fiir die Zielbewegungen den notwendigen 
basodynamen Unterbau zu liefern (HEss1). Der offen- 
sichtliche Zweck der langsamen (der Rotation ent- 
gegengerichteten) Phase beim perrotatorischen oder 
Andrehnystagmus besteht darin, dab damit die Be- 
ziehung des Sehorganes zur Umwelt aufrechterhalten 
und somit eine optische Orientierung gewlihrleistet 
wird. Bei der passiven Stellungs~inderung des KSrpers 
im Raume wird sprungweise immer wieder ein neues 
Umweltobjekt optisch erfaBt und so lange fixiert, bis 
die mechanischen Verh~iltnisse, das heiBt die GrSBe 
des maximalen Bewegungsausschlages, ein weiteres 
~cH~ingenbleiben ~ verhindern. 

Der Nystagmus wird - basierend auf den bekannten 
Untersuchungen y o n  MACH ~, BREUER s, EWALD 4, STEIN- 

rIAUSEN ~ U.a. - auf eine Reizung der Bogengangs- 
ampullen im inneren Ohr zuriickgefiihrt. Dank der 
Tr~igheit macht die die hfiutigen Bogenglinge aus- 
f/illende Endolymphe bei Drehbeschleunigungen zu- 
niichst die Bewegung nicht mit, bzw. sie hat das Be- 
streben, bei negativen Beschleunigungen, das heil3t 
beim Abbremsen, weiterzufliel3en. In beiden FAllen 
entsteht eine kurzdauernde EndolymphstrSmung, die 
eine windfahnenartig in das Bogengangslumen hinein- 
ragende Lamelle, die Cupula, zur Seite drfickt. Damit 
werden die in die Cupula hineinragenden Sinneshaare 
verbogen und derart die dort entspringenden Nerven 
erregt. Ist die Rotationsachse vertikal, so liegt bei 
Normallage der horizontale Bogengang jeder Seite in 
der Drehebene, die beiden andern - vertikalen - Halb- 
zirkelkan~ile stehen senkrecht darauf; das Drehmoment 
kann in diesen beiden Kanttlen keine Endolymph- 
strSmung hervorrufen. Der dann in Erscheinung tre- 
tende horizontale Nystagmus wird somit durch eine 
alleinige Reizung der horizontalen Bogengangsampulle 
ausgelSst. Wird das Ms Velsuchstier dienende Kanin- 
chen in einer yon der Normallage abweichenden Stel- 

t W. R. HEss, Der Nervenarzt 15, 457 (1942}; Helv. physiol. 
acta 1,'C 62 (1943}. 

2 E. MACH, Grundlinien yon dey Lehre usw. {Engelmann, Leipzig 
lS75). 

s j .  BREUER, Wien. Med. Jb. Heft 1 (1875); Pfliigers Arch. 
aS, 596 (1897). 

4 j .  R. EWALD, Physiologische Untersuchungen fiber das End- 
organ usw. (Bergmann, Wiesbaden 189~). 

5 W. STEINHAUSEN, Arch. Ohren-, Nasen- und Kehlkopfheilk. 
lae, 134 (1932), 

lung, zum Beispiel mit erhobenem Kopfe, rotiert, dann 
ist ein hinsichtlich seiner Schlagebene immer noch der 
horizontalen Rotationsebene entsprechender, aber be- 
zogen auf die Lidspalte nun schiefer (oder diagonaler) 
Nystagmus zu beobachten; er ist - nach der Hypothese 
yon MACH (L c.) - auf ein kombiniertes Erregunsgebilde 
aus den horizontalen und vertikalen Bogeng~ingen 
zurtickzuftihren. 

Eine weitere Gruppe von vestibular ausgel6sten moto- 
rischen Phiinomenen, die in unseren bier referierten Un- 
tersuchungen eine wichtige Rolle spielen, sind die soge- 
nannten tonischen Re[lexe. Sie treten zum Beispiel in Er- 
scheinung, wenn das Versuchstier, yon der Normallage 
ausgehend, langsam mit dem vorderen Pol gehoben 
wird. Man kann unter solchen Umsttinden feststellen, 
wie die (seitlich liegenden) Bulbi eine Gegendrehung, 
eine sogenannte Raddrehung, ausftihren, welche die 
passive Lageanderung des Kopfes wenigstens bei 
kleineren Exkursionen soweit kompensieren, dab der 
Bulbus seine Stellung relativ zurLotrichtung beibehiilt. 
Eine analoge Reaktion kommt zustande, wenn der 
K6rper des Tieres mitsamt dem Kopfe eine passive 
Lageiinderung um die Liingsachse mitmacht; die kom- 
pensatorische Reaktion an den Bulbi tritt  dann in 
Form eines Hebens, bzw. Senkens der Hornhaut auf. 
Die Bewegung der Aug~ipfel erfolgt also immer um 
eine Achse, die parallel zu jener liegt, um welche das 
Tier gedreht wird. Diese tonischen Reflexe werden in 
den sogenannten Otolithenapparaten des Innenohres 
ausgel6st; es handelt sich um kleine Felder yon Sinnes- 
epithel in den Utriculi und Sacculi - kleinen bllischen- 
bzw. sackartigen Gebilden - die yon einer gallertigen, 
mit anorganischen Einlagerungen durchsetzten Masse- 
der Otolithenmembran - bedeckt sind. Bei geradlinigen 
Beschleunigungen kommt es zu einer kleinen Verschie- 
bung dieser gegentiber der Endolymphe etwas spezi- 
fisch schwereren Masse, damit zum Auftreten yon 
Scheerkriiften gegentiberdem Sinnesepithel und schliel3- 
lich zu einer Reizung der Sinneshaare. - Diese kurze 
Charakterisierung der vestibultiren Reaktionen diirfte 
geniigen, um die nachfolgenden Er6rterungen auch 
dem nicht n~iher Eingeweihten verst~indlich zu machen. 
Fiir mehr ins einzelne gehende Aufschliisse verweisen 
wir auf zusammenfassende Darstetlungen yon MAGNUS 
und DE KLEYN I, FISCHER ~, W E R N E R  3 u n d  LORENTE 

DE N6 4. 
Es wurde eben erw~ihnt, dab nach der hergebrachten 

Auffassung ein horizontater Nystagmus durch eine 
Reizung der horizontalen Bogeng~inge, ein Nystagmus 
aber, dessert Schlagebene gegeniiber der Lidspalte 
schief steht, durch eine kombinierte Reizung der hori- 
zontalen und vertikalen Bogengttnge ausgel6st wird. 

1 R. M^G~us und A. oE KLEYN, Hdb. der norraalen uud path. 
Physiol., Bd. XI (1926). 

M. H. FISCHER, Hdb. der normalen und path. Physiol., Bd. Xl  
(1926); Die Regulations]unktionen usw. (Bergmann, Miinehen 1928). 

a C. F. WERNER, Das Labyrinth (Thleme, Leipzig 1940). 
4 R. LORENT~ DE N6, Erg. Physiol. 3g, 73 (1931). 
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Abb. 3. A : Lage der Schlagebene und des horizontalen Halbmeri- 
dians nach Drehen w~hrend einer Minute und nachhefigem Stoppen 
ohne Kippung. horizontaler Halbmeridian (0 ° ~ hori- 
zontale Lage in bezug auf Lidspalte ). --Schlagebene; 
Lage in bezug auf Lidspalte. B :  Schlagebene und Stellung des 
horizontalen Halbmeridians beim Nachnystagmus nach einer Kip- 
pung um 30 ° in der Sagittalebene. Man beachte die Drehung yon 

Schlagebene und Meridian. 

[aus W. KOELLA, Helv. Physiol. Aeta 5, 154 (1947)]. 

In unseren Versuchen hatte sich nun aber gezeigt, dab 
diese relativ einfache Konzeption einer Erweiterung 
bedarf. Es ergab sich nfimlich, daB, wenn durch l~nger 
dauernde Rotation mit nachfolgender Abbremsung ein 
horizontaler Nystagmus hervorgerufen wird und das 
Kaninchen - wAhrend dieser Nystagmus im Gange ist - 
um einen definierten Winkel ~ in tier Sagittalebene ge- 
kippt wird, die Nystagmusschlagebene eine Drehung 
relativ zur Lidspalte ausftihrt. Das AusmaB dieser 
(Gegen-)Drehung ist gerade so groB, dab derNystagmus 
trotz de r Lage~inderung des Tieres horizontal im Raume 
bleibt 1. Dieser Sachverhalt bedeutet, dab die durch die 
Abbremsung der Normallage ausgel6ste Erregung der 
horizontalen Bogengangsampullen nicht nur einen hori- 
zontalen Nystagmus,  sondern einen - auf die Lidspalte 
bezogen - schiefen Nystagmus herbeiffihren kann 
(Abb. 3). Von den horizontalen Bogengangsampullen 
wird demnach die Nystagmusschlagebene noch nicht 
eindeutig festgelegt. Erst  dutch die Einwirkung eines 
zusiitzlichen Faktors, nii~inlich die Lage des Versuchs- 
tieres relativ zur Lotlinie, wird das richtungsmiiBige 
Verhalten des Nystagmus definitiv bestimmt. Offenbar 
spielen Afferenzen von seiten der Otolithenorgane, also 
jener Apparate, die das Verhifltnis zur Schwerkraft 
zu r~zipieren imstande sind, die Rotle dieses richtungs- 
weisenden Faktors. 

Damit kommen wir zur Frage, wie wir uns die Wir- 
kungsweise dieser zus~itzlichen Faktoren vorzustellen 

haben. Die Situation ist prinzipiell die- 
selbe wie beim visuellen Greifreflex. Auf 
Grund eines definierten Reizes - in ienem 
Falle war es ein peripher auftauchendes 
Licht, bier ist eseine zirkulAre Beschleuni- 
gung - wird eine Augenbewegung indu- 
ziert, deren auf die Umwelt bezogene Rich- 
tung festgelegt ist; im konkreten Fall 

l~13t sich bei verschiedenen Situationen immer der im 
Raume horizontale Nystagmus beobachten. Ffir diese 
Bewegung mfissen je nach Ausgangsstellung verschie- 
dene Muskelkombinationen in T~tigkeit treten. Liegt 
das Tier horizontal, das heil3t, befindet es sich in Nor- 
mallage, dann wird diese Bewegung dutch ein alter- 
nierendes Kontrahieren der seitlichen Muskeln hervor- 
gerufen. Hat  es aber seinen (passiven) Lagewechsel 
vollzogen, dann mtissen sich an tier - auf die Lidspalte 
bezogen - nun schiefen Bewegung auch noch die Mm. 
recti superior und in/erior beteiligen. Der diagonale 
Bewegungsablauf ist auf eine gemeinsame Wirkung 
des M. rectus lateralis und superior, bzw. medialis und 
in/erior zuriickzuffihren. AnlaB zu dieser Anderung im 
EiTegungsdispositiv gibt die vefiinderte Ausgangslage, 
das heigt die ver~nderte Raumstellung des Tieres, 
wobei die entsprechenden Erregungen aus den (( Schwe- 
rerezeptoren)), das heil3t den Otolithenorganen, aus 
einer GroBzahl yon zentralen Dispositiven jenes ((aus- 
w~thlen)), das der momentanen Schieflage insofern ge- 
recht wird, als es einen im Raume horizontalen Ny- 
stagmus hervorruft. Auch an diesem Beispiel zeigt sich 
damit das Prim@ des gelenkten Reflexes als die ein- 
fachste L6sung. Abbildung 4, die aus einer ktirzlich 
publizierten Arbeit s tammt 1, sei zur Illustrierung des 
Gesagten beigegeben. 

Allerdings wurde bier vorerst noch eine wichtige 
Tatsache auBer acht gelassen, welche zwar im Pfinzip 
nichts iindert, die Sachlage aber kompliziert. Es zeigt 
sich nAmlich, dab das Auge auch withrend des Nach- 
nystagmus beim Lagewechsel des Tieres eine kompen- 
satorische Raddrehung ausffihrt; die Wirkung der 
einzelnen Augenmuskeln entspricht also - wie friiher 
erlfiutert - nicht mehr derjenigen bei Normallage. Wir 
haben in der eben zitierten Arbeit I diese Komplikafion 
eingehend diskutiert, und wir m6chten bier, woes  uns 
mehr um prinzipielle Belange geht, auf eine nochmalige 
Darstellung verzichten und nut  das Ergebnis dieser 
Er6rterungen festhalten. Man kommt zum SchluB, da[3 
auch hinsichtlich der veriinderten Bulbuslage die peri- 
phere Situation - wiederum alsAusdruck einerLeistung 
der Propriozeptivitlit - zentralw~irts fibermittelt wird; 
das definitive Innervationsdispositiv erweist sich damit 
auch bier nicht als ein starres Gebilde; seine dynami- 
sche Struktur paBt sich den gegebenen Verh~ltnissen 
bezfiglich der ieweiligen Muskelwirkung an. Aus einer 
groBen Zahl yon M6glichkeiten wird unter dem len- 

1 W. KOELLA, Helv. Physiol. Acta 5, 154 (1947). 1 W. KOELLA, Vjschr. natttrf. Ges. Ziirieh, Beiheft I (1950). 
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kenden EinfluB der orbitalen Propriozeptivit/it jene 
konkrete Konstellation ((ausgew~thlt~), die die ziel- 
sichere Bewegung - im konkreten Fall den im Raume 
horizontaten Nystagmus - gew/ihrleistet. Damit sehen 
wir ein zweites Mal das Prinzip des gelenkten Reflexes 
realisiert. Abbildung 5 stellt die Verh/iltnisse bei Be- 
rticksichtigung dieser Erweiterung wiederum in Form 
eines Funktionsschemas dar. 

B 

F ............ I! ......... ? 

I I ) 
/ ~" ~ 

Abb. 4. Funkt ionssehema betreffend Organisation des Nys tagmus  
bei versehiedenen Stellungen des Tieres im Schwerefeld. Die sehrligert 
Augenmuskeln sind durchschnit ten.  In  der zentralen ReprSsentation 
B des Bogengangsapparates kommt  es zum Erregungsgebilde ,Ny-  
stagmus,,, wobei hi~sichtlich der Schlagebene noch eine Vielzahl yon 
M6gliehkeiten besteht.  Aus dieser Vielzahl w/ihlt die zentrale Re- 
priisentation O der Schwererezeptorert den ftir die momentane  Raum- 
stellung ad~iquaten Nystagmus  aus und setzt die entsprechenden 
Muskeln ein. Gestriehelt: Erregungsweg bei Horizontallage; ausge- 
zogen: Erregungsweg bei Stellung vorne-hoch [aus W. K O E L L A ,  

Vjsehr. Naturf.  Ges., Ztirieh, Beiheft 1 (1950)]. 

Die vestibul~iren Reflexe lassen damit eine Gliederung 
in einzelne Ebenen yon verschiedener funktioneller Be- 
deutung erkennen. Die Ausschaltungsexperimente yon 
MAGNUS 1 einerseits und die Hirnreiz- und Ausschal- 
tungsversuche yon HESS ~ andererseits geben uns witl- 
kommene Gelegenheit, diese Gliederung noch kurz yon 
einer andern Seite her zu beleuchten. Wie HESS in el- 
nero kiirzlich publizierten Aufsatze ~ auch schon darge- 
legt hat. mages prim~ir alsWiderspruch erscheinen, wenn 
durch feinst dosierte Reizung im Zwischenhirn motori- 
sche Effekte erzielt werden k6nnen, die als reizbedingte 

1 R. MAGNUS, K6rpersteUung (Spriuger, Berlin 1924). 
W. R. HEss, Helv. physioL acta, Suppl. V, 1948. - W. R. HEss 

und E. WEISSCaEDEL, Helv. physiol, acta 7, 451 (1949). 
3 W. R. HEss, Exper. 7, 51 (1951). 

Gleichgewichtsverschiebungen im vcstibul~ren System 
interpretiert werden miissen, und MAGNUS nach Aus- 
schaltung des Thalamus. also bei Mittelhirntieren. 
noch atle vestibul~iren sogenannten Stell- und Stehre- 
flexe feststellen konnte. Ausgehend yon unseren Ver- 
suchsresultaten, kommen wir - wie HEss - zur Auf- 
fassung, dab hier eine Frage ,ob  oder ob nicht, ,  fehl 
am Platze ist; es geht nicht darum, ob eine bestimmte 
Reaktion nach Ausschaltung definierter Areate iiber- 
haupt  noeh ausgelSst werden kann oder nicht, sondern 
wie sich diese Reaktion pr~isentiert: Es handelt sich um 
ein Problem quanti tat iver und qualitativer Abstufung 
in der Iunktionellen Bedeutung der verschiedenen Hirn- 
areale. So sind die Effekte, die MAGNUS beobachtete - 
unter anderem auch den Nachnystagmus - Ausdruck 
einer relativ direkten, undifferenzierten Wirkung von 
seiten des Vestibularapparates auf die Augenmuskula- 
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Abb. 5. Funkt ionsschema betreffend Organisation des Nystagmus 
bei intakten Augemnuskelm Hier ist durch Einwirkung der Schwere- 
rezeptoren sehon eine Raddrehung der Bulbi erfolgt. Die zentrale 
Nystagmuserregung findet somit ver~inderte Zugwirkungen der Au- 
genmuskeln. Durch Vermitt lung der zentralen Repriisentation P tier 
Propriozeptivitiit aus der Orblta wird diesen ver/inderten Verh~ilt- 
nissen im Dispositiv der Effektoren in qualitativer und quanti tat iver  
Hinsicht Rechnung getragen. Dem Schema liegen die Verhiiltnisse 
bei einer Stellung vorne hoch zugrunde (aus W. KOELLA, wie Ab- 

bildung 4). 
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tur .  Auf  dem Wege dieses t iefen Ref lexbogens  k~ime es 
zu p r imi t iven  Sofor t reak t ionen .  Die feine Vera rbe i tung  
aber ,  d ie  Einf lul3nahme zusfi tzl icher Afferenzen aus  
den Schwererezeptoren ,  aus  der  Augenh6hle  und  noch 
wei teren ref lexogenen Zonen,  die wir  in d iesem R a h m e n  
n ich t  ber f icks icht ig t  haben,  erfolgt  auf  h6herer  Ebene .  
Die F u n k t i o n s s c h e m a t a  in den Abb i ldungen  4 und  5 
l a s s e n  erkennen,  dab  mi t  dem Auf t r e t en  dieser  zu- 
s~itzlichen c~Wahlorgane,7 (HESS) als zentra le  Repr~isen- 
t a n t e n  ref lexogener  Zonen fiir das  ganze F u n k t i o n s -  
sys t em eine e rhebl ich  gr613ere r / iumliche E n t f a l t u n g  
b e a n s p r u c h t  wird ,  so dab  offensieht l ich auch be i  
m a x i m a l s t e r  P l a t z6konomie  im Engpal3 des  Mit te l -  
h i r n e s  n ich t  R a u m  genug vo rhanden  ist .  So g ib t  erst  
die Auswe i tung  des ganzen Sys tems  in das  vo lumen-  
m~tl3ig wesent l ich  gr6Bere Zwischenhi rn  die M6glichkei t  
e iner  ~3berbauung der  p r imi t i ven  Reflexe durch  eine 
die Pr~izision s te igernde und  d a m i t  den funkt ione l len  
W e r t  e rh6hende  A p p a r a t u r .  - 

W e n n  unsere  Ausff ihrungen sieh auf  die  A u g e n m o t o -  
r ik  und  die vestibul~iren Ref lexe  beschf i ink ten ,  so be-  
deu t e t  das  nicht ,  dab  die b ier  en twicke l ten  F u n k t i o n s -  
pr inz ip ien  sich nu r  auf diese Sys teme beziehen sollen. 
W i r  haben  dieses Ob jek t  ftir die Dar l egung  und  auch 
ftir die E x p e r i m e n t e  gew~ihlt, weft - d a n k  ana tomische r  
und  physiologischer  Besonderhe i ten  - r e la t iv  e infache 
und  gu t  verst~tndliche Verh~tltnisse vorl iegen.  W i r  
s ind  abe r  der  Auffassung,  dal? diese Funk t ionsp r inz i -  
p ien  ffir d ie  gesamte  Motor ik  Gi i l t igke i t  haben .  F a r  eine 
zielsichere Bewegung  - besonders  wenn sic A u s d r u c k  

• e iner  W i r k u n g  einer  Grol3zahl yon Einzelkr~iften is t  - 
m u g  die Ausgangss i tua t ion  be i  der  Ges t a l tung  des 
zen t ra len  Er regungsgebi ldes  eine aussch laggebende  
Rol le  spielen.  D a m i t  is t  die groBe B e d e u t u n g  der  
, s t u m m e n  Leis tung~ der  P rop r iozep t i v i t~ t  fiir j egliches 
motor i sche  Geschehen charak te r i s i e r t .  

Summary 
1. Motor functions of the eye serve to i l lustrate move- 

ment  as a resul tant  of muscle act ions regulated in regard 
to t ime and force. These movements  are carried out by 
three pairs of muscles corresponding to  the  three spatial 
dimensions. A par t icu la r  posi t ion or movement  of the 
eyebal l  is t h e  resul tant  of a specifically structured, 
central ly located exci ta t ion pat tern .  This central ex- 
c i ta tory  s tate  is responsible for the innervat ion of the 
muscles concerned, which bring about  the  dynamic 
equil ibr ium of forces responsible for the  concrete position 
or movement.  

2. The fact  t ha t  devia t ions  of the eyebal l  from the 
pr imary  posi t ion change the  effect of the  eye muscles 
complicates  the  "o rgan i sa t ion"  of the  movement.  For 
accurate  movements ,  the  momen ta ry  effect of the 
muscles coming into p lay  must,  for physical  reasons, be 
taken  into account.  Wi th  the help of proprioceptive im- 
pulses or iginat ing in the  orbi ta l  cav i ty  a corresponding 
modificat ion of the central  exci ta t ion  pa t t e rn  is brought 
about.  

3. The so-called visual  grasp reflex (optischer Greif- 
reflex, HEss) is used to show how the place these afferent 
impulses occupy in the  motor  funct ional  organisati0n 
must  be understood.  These considerat ions lead to the 
concept  of the  "directed reflex" (gelenkter Reflex) 0t 
HEss, which was pos tu la ted  by  this au thor  a number 0f 
years ago. 

4. On the basis of several  exper imenta l  series, it was 
possible to demons t ra te  t ha t  the ves t ibular  nystagmus 
of the eye is also governed by  the principle of the "directed 
reflex".  I t  was shown, namely,  t h a t  the  plane of the 
nys' tagmus beats  (Schlagebene des Nystagmus)--as  an 
expression of a pa r t i cu la r  a r rangement  of forces-n0t 
only  depends upon the semi-circular  canal  system, but 
also is influenced, corresponding to  the  momentary 
posi t ion in space, by  the  grav i ty  receptors,  the otolith 
organs. 

5. This " super impos i t ion"  of addi t ional  "directing" 
influences on the simple ves t ibular  reflexes is discussed 
in connection with  I IEss '  exper iments  on the excitation 
of the brain sys tem and the ex t r apy ramida l  motor  effects 
revealed by  them.  
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E in f luJ3  k a p i l l a r a k t i v e r  S t o f f e  a u f  d i e  
B a r g e r s c h e  M e t h o d e  z u r  B e s t i m m u n g  d e r  

D a r n p f d r u c k e r n i e d r i g u n g  

Wenn die YIampfdruckerniedrigung sehr kleiner L6- 
sungsmengen zu bes t immen ist, wird  h~ufig die ]3arger- 
sche Mikromethode angewendetL Diese Methode bes teh t  

1 G. BARGER, Bet. dtseh, chem. Ges. 37, 1754 (1904); Abderhal- 
dens Hdb. biol. Arbeitsmeth. IlL A. 1,729 (1928); J. Chem. Soe. 85, 
286 (1904); - IZ. RAST, Abderhaldens Hdb. biol. Arbeitsmeth. III. A. 
1,743 (1928). 

im wesentlichen darin, dab man in eine diinn ausgezogene 
Glaskapil lare  die Tropfen von LSsungen verschiedener 
Konzent ra t ion  nacheinander  aufsaugt  (Abb. 1) und 
dann w~thrend 1/ingerer Zeit  (10-100 Stunden) im Mikr0- 
skop das Wachsen der  Tropfen niedrigeren Dampf- 
druckes beobachte t  (Abb. 2). Aus der  Geschwindigkeit 
des \Vachsens der  Tropfen schliel3t man auf den Dampf- 
druckunterschied zwisehen der zu untersuchenden und 
der bekannten  ¥ergleichsl6sung.  

Es is t  schon liinger bekannt ,  dab es sich dabei nicht 
ausschlieBlich um eine isotherme Desti l lat ion han- 


