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Eine Reihe namhafter Autoren hat sich mit dem Problem befaBt, in
welcher Form und durch welche zentralnervésen Mechanismen Laby-
rinth und Augenmuskeln miteinander verkntipft sind. Die Beobachtung,
daB bei Drehbeschleunigungen die Augen eine kontraversive Deviation
immer in der Ebene des gereizten Bogenganges ausfithren, hat zu der
Annahme Anlal gegeben, dafl ein Bogengang mit zwei antagonistisch
wirkenden Augenmuskeln verkniipft sei. Diese These ist seit Hoeyns
(1878) und Ewarp (1892) bis in die jiingste Zeit hinein immer wieder
vertreten worden. Demgegeniiber hat LORENTE DE N6 in zahlreichen am
Kaninchen durchgefiihrten Experimenten nachgewiesen, daB von jedem
Bogengang her je nach Bedingungsgesamt nahezu jeder Augenmuskel
zur Kontraktion gebracht werden kann, dafl also der Zusammenhang
zwischen Receptor im Labyrinth und Effektor ein sehr verwickelter ist
und in der Retikuldrformation offenbar komplizierte Schaltvorginge
stattfinden. Einen vermittelnden Standpunkt nimmt SZENTAGOTHAT ein,
auf dessen Untersuchungen wir zu sprechen kommen werden.

Nachdem es gelungen war, fulend auf gemeinsam mit SCHAEFER
durchgefiihrten Registrierungen einzelner Neurone der Vestibularis-
kerne und der Retikuldrformation, den Schaltplan zu rekonstruieren,
welcher den Labyrinthstell- und -lagereflexen auf den Kopf (Maexus)
zugrunde liegt?s, bot sich der Versuch an, auch den Schaltplan fir die
Regelung der Augenmotorik vom Labyrinth her zu entwerfen.

Kurzer Hinweis auf die Funktion der Augenmuskeln

Bei den Labyrinthreflexen auf die Augen 148t sich das motorische Erfolgsorgan
sogar wesentlich besser iibersehen: drei Paare von Muskeln ermoglichen die Bewe-
gung jedes Auges in jeder Richtung des Raumes (siche Abb.1). Die Funktion des
einzelnen Muskels allerdings 168t sich nur in Umrissen festlegen. Sie ist verschieden
je nach der Ausgangsposition des Bulbus, je nach der motorischen Innervations-
konstellation. Erst durch das Zusammenwirken der verschiedenen Augenmuskeln

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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geht die Bewegung des Bulbus in einer bestimmten Richtung vor sich. Nur die Wir-
kung des Rectus lateralis und medialis ist eine nahezu einsinnige, die Wirkung der
anderen Augenmuskeln dagegen komplex (siehe Abb.1). Die Recti superiores be-
wirken nicht nur Hebung der Bulbi, sondern zugleich Einwirtsrollung, die Recti
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Abb.1. Augenmuskeln und ihre Drehachse von oben gesehen nach HELMHOLTZ, 4 Augenachse;

B Drehachse des M. obliquus superior und inferior; ¢ (Buchstabe mitten auf dem Augapfel) senk-

recht zur Papierebene stehende Drehachse des M, rectus ext. und int.; D Drehachse des M. rect.

sup. und inf.; @ M. rect. ext.; ¢ M.rect. int.; m Chiasma; # Sehnerv; o Foramen opticum; s M. rectus

sup. (rechts entfernt); ¢ M. obliqu. sup.; « Trochlea; » Ansatz des M. obliqu. inf. (Entnommen aus:
TRENDELENBURG: Der Gesichtsginn, Springer-Verlag)

inferiores nicht nur Senken der Bulbi, sondern zugleich Auswirtsrotation (Rad-
drehung). Der M. obliquus superior senkt und ist zugleich Einwirtsrotator, der
M. obliquus inferior hebt den Bulbus und rotiert ihn nach auswirts. Dazu kommen
noch gewisse Wirkungen der Recti superiores und inferores im Sinne der Ad-
duktion, der Mm. obliqui in Richtung der Abduktion.

Die fiir unseren Schaltplaon relevanten. Neurontypen
wm Vestibulariskerngebict

Da die reflektorischen Kopf- und Augenwendungen offenbar von den
gleichen Receptoren im Labyrinth abhéingen, kénnen wir von unserem
Schaltplan der Labyrinthstellreflexe auf den Kopf?# ausgehen. Dadurch
dafl wir zusammen mit K. P. SoHAEFER beim gefesselten Kaninchen
unter Registrierung eines Neurons des Vestibulariskerngebietes nach-
einander Horizontalbeschleunigungen und Kippungen um die sagittale
und transversale Achse vorgenommen hatten, war die iiberraschende
Tatsache ans Licht gebracht worden, daB auf die einzelne Nervenzelle
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im Vestibulariskerngebiet mehrere Receptoren des Labyrinthes ein-
wirken konnen®. Laut Abb.2 ist das mit A bezeichnete Neuron
mit dem horizontalen Bogengang der gleichen Seite verkniipft und
reagiert deshalb bei der Andrehung nach homolateral mit Aktivierung
und bei der Andrehung zur Gegenseite mit Frequenzabnahme oder
Blockierung. Das gleiche Neuron steht mit dem hinteren Bogengang in
Verbindung. Dementsprechend tritt beim Heben des Kopfes infolge
ampullofugaler Strémung Aktivierung ein. Da der hintere Bogengang

Abb.2. Schematischer Rautenhirnquerschnitt des Kaninchens mit beiden Labyrinthen von vorn

gesehen. Bingezeichnet sind die im Text niher erliuterten vier Schaltneurone der Vestibulariskerne

und ihre Afferenzen von den Bogengfingen sowie die vier korrespondierenden Neurone der kontra-
lateralen Formatio reticularis. Lagereceptoren nicht dargesteilt

nicht sagittal, sondern schrég steht (er verliuft von vorn medial nach
hinten lateral), bringt aber auch die Kippung zur gleichen Seite eine
ampullofugale Strémung und damit Aktivierung und die Kippung nach
kontralateral Hemmung mit sich. Meistens schlieBen sich an diese
Bogengangsreaktionen in gleicher Richtung gehende — tonische —
Lagereaktionen an. Man mufl deshalb auf eine Verkniipfung des Neu-
rons A mit einem Lagereceptor schlieBen, der a) bei Kippung nach homo-
lateral und b) beim Anheben der Schnauze mit Aktivierung und bei
Kippung in den Gegenrichtungen mit Hemmung reagiert. (Auch an eine
Verkniipfung mit zwei Lagereceptoren, von denen jeder nur bei Kippung
um eine Achse anspricht, ist zu denken). — Neuron B ist ebenfalls mit
der Ampulle des homolateralen horizontalen Bogenganges verbunden.
Es hat auBerdem mit dem vorderen vertikalen Bogengang Konnex; da
dieser ebenfalls schrig steht, tritt Aktivierung beim Senken des Kopfes
und bei der Kippung nach homolateral ein. Auch hier schlieen sich bei
den Kippungen gleichliufige Lagereaktionen an. Verfasser hatte in seiner
letzten Arbeit?2 ein drittes fiir die reflektorischen Raddrehungen maf-
gebendes Neuron C postuliert. Inzwischen konnte in dieser Hinsicht die
empirische Basis erweitert werden: Es gibt in den Vestibulariskernen



Der zentralnerviose Schaltplan fiir die Regelung der Augenmotorik 693

neben A und B noch zwei weitere Neurontypen C und D, die darin
iibereinstimmen, daB eine Beziehung zum horizontalen Bogengang fehlt.
Bei der Andrehung nach homolateral und kontralateral sieht man deshalb
keine Aktivitdtsinderungen.

In manchen Féllen tritt bei der Horizontalbeschleunigung nach homolateral —
vermutlich infolge einer reziproken Hemmung seitens der aktivierten Neurone A
und B — eine Frequenzabnahme und bei der Andrehung zur Gegenseite Frequenz-
zunahme ein. Daf solche Funktionstypen mit nmgekehrten Reaktionen vorkommen,
war bereits frither mitgeteilt worden 3.

C und D stimmen auch darin iiberein, daB bei der Kippung zur
gleichen Seite eine sehr intensive tonische Frequenzzunahme und bei der
Kippung nach kontralateral Frequenzabnahme oder Blockierung ein-
tritt. Differenziert sind diese beiden Typen in folgender Hinsicht:
Creagiert tiberdies beim Anheben, D hingegen beim Senken des Kopfes
mit tonischer Aktivierung. Beide Neurone sind also mit Lagereceptoren
verbunden, die auf Kippung um zwei Achsen ansprechen. Der phasische
Beginn der beschriebenen Reaktionen von C und D bei der Kippung
um die sagittale und bitemporale Achse deutet auf eine Verkniipfung
auch mit einem der beiden vertikalen Bogengénge hin. C mu8 mit dem
hinteren, D mit dem vorderen Bogengang in Beziehung stehen*.

Die Neurone der Formatio reticularis und ihre Efferenz zu den Motoneuronen

Der Schaltplan

Die beschriebenen vier Neurontypen der Vestibulariskerne, die zum
Teil fiir die reflektorische Kopf-, zum Teil fiir die Augenmotorik mal-
gebend sind, projizieren groBtenteils zur kontralateralen Reticularis
(siehe Abb.2). Wir miissen dies aus der Tatsache schliefen, daB die
meisten Neurone der Retikuldrformation bei allen Labyrinthreizen wm-
gekehrt reagieren wie die Zellen der Vestibulariskerne. Elektrophysio-
logische Belege wurden in zwei fritheren Arbeiten beigebracht 23,
Somit kénnen wir uns sogleich dem Problem der Verkniipfung der vier
retikeuldren Schalineurone — dieser Terminus bedeute hinfort, da diese
Zellen nicht Erregungen weiterleiten, sondern Schaltvorginge vermitteln —
mit den Motoneuronen der Augenmuskeln zuwenden. Die Efferenz unserer
retikuliren Neurone mufl ohne Zweifel so gestaltet sein, da bei passiven
Verlagerungen des Kopfes im Raum die Bulbi immer eine Gegen-
bewegung ausfithren und in der kompensatorischen Lage verharren,
sofern der Kopf in der abnormen Lage fixiert wird?. Wir gehen nun von
der Annahme aus, daf der komplexen Afferenz des einzelnen Neurons,
die sowohl im Bereich der Vestibulariskerne als auch im Bereich der
Retikulérformation in zahlreichen Registrierungen immer wieder nach-

* Hingelheiten iiber diese Raddrehungsneurone werden in Kiirze mitgeteilt.
Der phasische Beginn fehlt bei langsam durchgefithrten Xippungen.
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gewiesen werden konnte, eine ebenso komplexe Efferenz mit umgekehrtem
Vorzeichen entspricht. Unter dieser Voraussetzung miissen folgende
Beziehungen zu den Motoneuronen, die wir in unseren schematischen
Darstellungen der besseren Ubersicht wegen aus dem Hirnstamm
herausgeriickt und in Néhe der zugehdrigen Augenmuskeln eingezeichnet

& =
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Abb. 3. Darstellung der ganzen die Labyrinthreflexe auf die Augen vermittelnden Funktionsstrukfur
von vorn gesehen. Lagereceptoren nicht eingezeichnet. Die oberen vier Neurone A—D liegen —
wie in Abb.2 — im Vestibulariskerngebiet, die tiefer eingezeichneten korrespondierenden Neurone
A—D in der Formatio reticularis, Darunter findet man beide Augipfel von vorn betrachtet mit den
Ansiitzen der Augenmuskeln. Die Motoneurone der Augenmuskeln sind der besseren Ubersicht halber
aus dem Hirnstamm herausgerfickt und in unmittelbarer Nihe der zugehdrigen Augenmuskelsehnen
eingezeichnet worden. Weitere Einzelheiten im Text. Bingetragen sind in Abb.3 die Aktivitéts-
verhiiltnisse bei einer Horizontalbeschleunigung nach links mit reflektorischer Augenwendung nach
rechts. Die Dauerentladungen aller beteiligten Neurone sind dabei unberiicksichtigt geblieben. Unter
den von vorn gesehenen Labyrinthen sind in der Aufsicht die drei Bogenginge schematisch ge-
zeichnet; Ampulle des horizontalen und vertikalen Bogenganges nach unten (= vorn) liegend.
In diese Skizze sind in Abb.3, 4, baund 6 die Aktivitdtsinderungen bei der jeweiligen
Drehbeschleunigung eingefiigt

haben, hergestellt werden (siche Abb.3, bei deren Betrachtung von den
eingetragenen + und — Zeichen zunéchst abgesehen werden muBl). Wir
gehen in den folgenden Ausfithrungen von der rechten Formatio reti-
cularis bzw. dem linken Vestibulariskerngebiet aus. Neuron A der
.rechten Retikuldrformation wird erregt durch Linksandrehung, es muf}
also mit den Motoneuronen der Rechtswender, d.h. des rechten Rectus
externus (VI Kern) und des linken Rectus internus (im III Kern) ver-
bunden werden. Das gleiche Neuron wird — wie wir gesehen haben —
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durch Anheben des Kopfes aktiviert. Es mufl also zu den Senkern der
Bulbi, den Rectiinferiores und den Obliqui superiores, in Beziehung treten.

Wenn auch nach SzeNTi{coTHAI?™ die Reizung des hinteren Bogenganges
(mit dem Neuron A verbunden ist) nur am gleichseitigen Auge zu einer Kontraktion
des Obliquus superior und am gegenseitigen Auge des Rectus inferior fiihrt, so
wollen wir uns doch auf die Beobachtung von FLuur? stiitzen, daf bei der elektri-
schen Reizung des Ampullennerven des hinteren Bogengangs sich laut Myogramm
alle 4 Senker kontrahieren*.

Neuron B der rechten Formatio reticularis wird ebenfalls durch
Linksandrehung erregt und mull dementsprechend wie A mit den Moto-
neuronen des rechten M. rectus lateralis und des linken M. rectus internus
Konnex gewinnen. Da B auBerdem durch Senken des Kopfes aktiviert
wird, ist eine Verkniipfung mit den Hebern der Bulbi, und zwar nach
FLUUR mit beiden Mm. recti superiores und beiden obliqui inferiores vor-
zunehmen. Neuron C der rechten Formatio reticularis wird aktiviert
durch Kippung um die Léngsachse nach links sowie durch Anheben des
Kopfes und bewirkt bei einseitiger Reizung Raddrehung nach rechts.
Wir verbinden es, da es nicht nur mit entsprechenden Lagereceptoren,
sondern nach seinen Eigenschaften auch mit dem hinteren Bogengang
in Beziehung steht?d, mit dem rechten M. rectus inferior und dem
linken M. obliquus superior; und D der rechten Formatio reticularis
schlieBlich — das ebenfalls durch passive Raddrehung mnach links
aktiviert wird und dementsprechend reflektorische Raddrehung nach
rechts bewirken muB, aber iiberdies durch Senken des Kopfes
aktiviert wird — ist angesichts seiner Beziehung zum vorderen Bogen-
gang mit den Motoneuronen des rechten M. obliquus inferior und des
linken M. rectus superior zu verkniipfen. — Die Neurone A—D der
linken Formatio reticularis erhalten eine analoge Efferenz zu den Augen-
muskelmotoneuronen.

Nachdriicklich ist zu betonen, dal Receptoren und sdmtliche ein-
gezeichneten Neurone eine Daueraktivitdt besitzen, die jedoch aus
Griinden der Ubersichtlichkeit in unseren Schaltplan in die nachfolgen-
den Schemen (sieche Abb.3—6) nicht eingetragen worden ist. Diese
Daueraktivitit ist gleichsam die Resultante standig auf jedes Neuron
an den Synapsen treffender aktivierender und hemmender Impulse®
Es muB weiterhin darauf hingewiesen werden, dafl nur die kiirzesten
Verbindungen zwischen den Neuronen unserer Funktionsstruktur ein-
getragen worden sind, wie sie in der Wirklichkeit existieren (siche
LorenTE DE N6, Abb.99). Daneben sind die Leitungswege zwischen

* Anmerkung. Die Versuchstiere von SzeNTAcoTHAIL, der offenbar den klassischen
intercolliculdren Decerebrierungsschnitt vorgenommen hat, diirften stirker ge-
schadigt gewesen sein als die Tiere von FruuRr, der durch einen Schnitt im Be-
reich des Thalamus die Einfliisse des GroBhirns ausgeschaltet hat.

Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd. 203 46
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den Schaltneuronen der Vestibulariskerne und der Retikuldrformation
und zwischen den retikuliren Neuronen und Motoneuronen auch poly-
synaptisch, und es spielen sicher tiberdies Riickwirkungen mit hinein.
Natiirlich ist jeder Neurontyp durch zahlreiche Exemplare vertreten,
die eine hinreichende Infensitit der Erregungs- und Hemmungsvorginge
gewahrleisten.

Die ganze Anlage ist, vom Standpunkt des Physikers aus gesehen,
eine wermaschte Mehrfachregelanlage. Der Reflex des Physiologen ist
nichts anderes als der Regelvorgang der Technik, die Konvergenz der
Impulse mehrerer Receptoren (Signalgeber) auf ein Neuron (Schalt-
element) dem Physiker als ,,Vermaschung** durchaus geldufig, ebenso
die stufenweise Fortleitung der Erregungsvorginge in einem elektro-
nischen Schaltapparat.

Im einzelnen ergibt sich hier nun folgendes: Die Neurone in den
Vestibulariskernen stellen eine erste ,,additive Mischstufe® dar, welche
die Impulse mehrerer Labyrinthreceptoren miteinander verrechnet. Auf
diese Neurone treffen wahrscheinlich auch noch andere Afferenzen, z.B.
seitens des Cerebellums und des propriozeptive Afferenzen leitenden
Tractus spinocerebellaris-dorsalis (FLecHsIG), die in unserem Schema
aber nicht berticksichtigt werden konnten. Die Neurone der Formatio
reticularis sind eine zweite additive Mischstufe. Sie verrechnen die
bereits zusammengefalten Labyrinthimpulse mit den vom Diencephalon
und Cortex her absteigenden in Abb.3—6 nicht eingezeichneten Kom-
mandos* (Steuerungen). Der Mensch kann seine Augen (vom frontalen
Adversivfeld her?) willkiirlich wenden, insbesondere aber erfolgt beim
Fixationsakt vom Occipitallappen her eine, sei es willkiirliche, sei es
mehr triebhaft-reflektorische Zuwendung der Augen zu dem im peri-
pheren Gesichtsfeld auftauchenden Objekt, ein Geschehen, das nach
neueren Vorstellungen wiederum als Regelvorgang zu interpretieren
ist8:25, Auch in Degenerationsexperimenten konnte iibrigens nachgewiesen
werden, daBl die Innervation der Motoneurone der Augenmuskeln vom
Cortex her nicht oder nur in ganz geringem MaBe durch direkte Verbin-
dungen, sondern im wesentlichen durch Vermittlung der Retikulér-
formation vor sich geht?2.

Wir miissen zu den Neuronen der Formatio reticularis auch hinfithren
eine Reafferenz!! seitens der Augenmuskeln, vielleicht in Form einer
negativen Riickkoppelung, die eine Bertlicksichtigung der Ausgangs-
position der Bulbi ,,im zentralen Innervationsbild ermoglicht. Vermut-
lich bilden die von WHITTERIDGE?? bei der Ziege nachgewiesenen, von
denMuskelspindeln der Augenmuskeln zentripetal leitenden Nervenfasern
die entsprechende morphologische Grundlage.

* Binzelheiten iiber die optisch-vestibulire Koordination findet man bei
Junglia.b,
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Die Motoneurone der Augenmuskeln sind als eine dritfe additive
Mischstufe zu betrachten, auf welche, wie wir sogleich ausfithren werden,
férdernde und hemmende Impulse treffen und miteinander verrechnet
werden.

Unser Schaltplan gilt fiir Suger mit nach vorn stehenden Augen. Wahrschein-
lich ist er auch fiir das Kaninchen mit seinen seitlich stehenden Augen giiltig, das
sich nach SzENTAGOTHAI nicht in der zentralen Innervation, sondern nur in der

peripheren Augenmotorik von Sdugern mit nach vorn stehenden Augen unter-
scheidet.

Die Errequngskonstellationen in unserem Schaltplan bei passiven
Verlagerungen des Kopfes in verschiedenen Richtungen des Raumes

Wir werden nun untersuchen miissen, ob in unserem Schaltplan bei
Verlagerung des Labyrinths in verschiedenen Richtungen des Raumes
solche Aktivititsinderungen aufkommen, dall die empirisch gefundenen
von MaAaNUS genau analysierten phasisch-tonischen Bewegungen der
Bulbi tatséchlich in der Gegenrichtung stattfinden, so miithsam es auch
sein mag, die Aktivitdtsverhdltnisse bis ins kleinste zu verfolgen.

a) Die Drehbeschleunigung in der Horizontalen. In Abb.3 haben
wir die Aktivitdtsverhédltnisse bei einer Horizontalbeschleunigung nach
links eingetragen, die bekanntlich zu reflektorischer Augenwendung
nach rechts fithrt (Drehreaktion). (Der Nystagmus wird erst in einer
nachfolgenden Arbeit behandelt.) Hierbei werden A und B im linken
Vestibulariskerngebiet aktiviert und im kontralateralen rechten Vesti-
bulariskerngebiet gehemmt. Da die Andrehung genau in der Ebene des
horizontalen Bogengangs stattfindet, sei die resultierende maximale
Aktivierung mit ++, die Hemmung mit —— gekennzeichnet. Die
,,Raddrehungsneurone” C und D stehen — wie erwdbnt — mit dem
horizontalen Bogengang nicht in Verbindung, ihre Ruheentladungs-
frequenz diirfte somit unbeeinflullt bleiben. Wir {ibertragen nun die
Aktivitdtsinderungen der Schaltneurone beider Vestibulariskerne auf
die korrespondierenden Neurone der Retikuldrformation und nehmen
an, daf im Falle der iblichen Drehpriifung auf die retikuldren Neurone
weitere Afferenzen nicht einwirken. AnschlieBend leiten wir die Akti-
vitédtsanderungen der retikuldren Zellen ohne jede Anderung an alle mit
ihnen verkniipfte Motoneurone weiter. Es zeigt sich dann, daf rechter
Rectus externus und linker Rectus internus sich kontrahieren und rechter
Rectus internus und linker Rectus externus erschlaffen miissen, es findet
eine Augenwendung nach rechts statt. Auf die Motoneurone der verti-
kalen Recti und Obliqui treffen je zwei aktivierende und je zwei hem-
mende Impulse. Wenn wir annehmen, dafl diese Impulse nach dem
Prinzip der Addition (welches die Subtraktion einschliet) miteinander
verrechnet werden, so geht das Endergebnis dahin, daB Mm. recti

46*
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superioresund inferioresund Mm. obliqui beider Horizontalbeschleunigung

keine Innervation erfahren. '
Dafiir, daB} eine derartige Impulsverrechnung an Neuronen tatsichlich

stattfindet, haben wir in der letzten Arbeit?2 ein Beispiel beigebracht.

Abb.4. Schaltplan mit den Aktivitdtsverhiltnissen beim passiven Anheben des vorderen Kérperpols
mit reflektorischer phasisch-tonischer Augenwendung nach abwirts

Und KUprmOLLER! konnte die Impulsverrechnung an seinem physi-
kalischen Modell der Nervenzelle mathematisch begriinden. Elektro-
physiologisch mull man sich die Verrechnung so vorstellen, daB auf jede
Zelle an zahlreichen Synapsen ein dauernder Strom von férdernden und
hemmenden Impulsen trifft, die zunichst nur zu prisynaptischen
Potentialen, lokalen Erregungen der Zelloberfliche, AnlaB geben? 23,
Erst dann, wenn eine groBe Zahl erregender Impulse auf das gleiche
Motoneuron eindringt (hier auf die Motoneurone des rechten M. rectus
lateralis und linken Rectus medialis), nimmt die Depolarisation der Zell-
membran solche Grade an, dall mehr spikes abgefeuert werden als in
Ruhe (++). Eine Abnahme der erregenden depolarisierenden Impulse
unter den Ruhewert dagegen bringt eine Abnahme der Spontanent-
ladungsfrequenz mit sich (eingezeichnet als ——). Den gleichen Effekt
haben hyperpolarisierende Potentiale an hemmenden Synapsen. Treffen
aber auf eine Zelle an zahlreichen Synapsen in gleicher Zahl hemmende
und aktivierende Impulse, so bleibt im Endresultat die Ladung der Zell-
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membran ungedndert (Mm.recti superiores und inferiores und obliqui in
unserem Beispiel).

b) In Abb.4 ist die Erregungskonstellation bei passivem Anheben des
Kopfes eingetragen. Hierbei miissen die mit dem hinteren Bogengang
und gleichldufig reagierenden Lagereceptoren verbundenen Neurone A
und C Aktivierung und B und D, die vom vorderen Bogengang und einem
Lagereceptor mit entsprechenden Eigenschaften ihre Afferenz erhalten,
eine Hemmung erfahren. Die gleichen Aktivititsdnderungen finden wir
dann an den retikuliren Neuronen vor. Wiederum leiten wir deren
Aktivierungen und Hemmungen an die Motoneurone weiter. Nach statt-
gehabter Impulsverrechnung zeigt sich, dall an beiden Augen M.
rectus lateralis und internus nicht innerviert werden. Hingegen miissen
sich beiderseits M. rectus inferior und obliquus superior, also die Senker,
kontrahieren, wihrend M. rectus superior und obliquus inferior, die
Heber, erschlaffen. Dabei ist zu beachten, daBl die auswarts rotierende
Komponente der beiden Mm.recti inferiores und die einwérts rotierende
Komponente der beiden Mm. obliqui superiores einander entgegenwirken,
offenbar sich aufheben, so dafi die Abwirtsbewegung der beiden Bulbi
in der Vertikalen ohne begleitende Raddrehung erfolgen kann.

c) Auch Verlagerungen des Kopfes in schrigen Richtungen diirfen
wir unserem Schaltplan zumuten. Abb.5a =zeigt die Erregungs-
konstellation bei einer passiven Bewegung des Kopfes nach schrig links
abwirts. Durch die Betrachtung der schematisch gezeichneten Bogen-
ginge von oben lassen sich die in ihnen auftretenden Aktivitéts-
dnderungen am leichtesten ermitteln: ndmlich im linken vorderen
Bogengang infolge ampullofugaler Strémung Aktivierung und in dem
in gleicher Ebene stehenden rechten hinteren Bogengang infolge ampul-
lopetaler Stromung der Endolymphe Hemmung.

Da die passive Bewegung genau in der Ebene der genannten Bogen-
ginge stattfindet und deshalb die Stromung der Endolymphe und die
zugehorige Erregung bzw. Hemmung maximal ist, tragen wir in der
Ampulle des linken vorderen Bogenganges ++ und in der des rechten
hinteren Bogenganges —— ein.

Die beiden anderen vertikalen Bogenginge liegen im Winkel von 90°
quer zur Bewegungsrichtung, in ihnen findet deshalb in unserem Versuch
keine Stromung der Endolymphe statt, und auch die horizontalen Bogen-
ginge diirften praktisch nicht beteiligt sein.

Nachdem wir die Aktivitdtsdnderungen der beiden vertikalen Bogen-
ginge an die Neurone der Vestibulariskerne und die korrespondierenden
Reticulariszellen weitergeleitet und schlieBlich den mit letzteren ver-
bundenen Motoneuronen zugefiithrt haben, zeigt sich folgendes:

1. Beide Bulbi fithren eine Rechtswendung aus.



700 FrIiEDRICH DUENSING:

2. Der rechte Bulbus wird durch mittlere Innervation des M. rectus
superior und starke Innervation des obliquus inferior (++-++), der
linke Bulbus durch starke Innervation des rectus superior (4 ++ +)
und méBige Innervation des M. obliquus inferior gehoben.

Abb.ba. Aktivititsverhiltnisse bei einer Kippung des Kopfes nach schrig links abwirts mit
reflektorischer Augenwendung nach schriig rechts aufwirts und leichter Raddrehung nach rechts

oben
Abb.5b. Nachweis der Raddrehung des Auges mit Hilfe von Nach-

\ l / bildern. Ein vor einer hellen Wand ausgespanntes schwarzes Band

ist bei ,,Primirstellung der Augen lingere Zeit fixiert worden.

Jinks | l | rech’s Nach Wendung des Blickes erscheint ein Nachbild dieses Bandes.
Nur bei Augenwendung in der Horizontalen und Vertikalen steht

das Nachbild senkrecht. Bei Augenwendung in einer schrigen

/ I \ Richtung dagegen (in unserem Beispiel nach schrig rechts aufwirts)

steht das Nachbild infolge begleitender Raddrehung der Augen

unten schrig

3. Am rechten Bulbus erfolgt durch starke Innervation des M. obli-
quus inferior eine Raddrehung * nach rechts, die allerdings durch die links
drehende Wirkung des M. rectus superior gehemmt wird, so daB fiir die
Raddrehung nach rechts + + iibrig bleiben. Auch der linke Bulbus fiihrt —
durch starke Kontraktion des M.rectus superior — eine Raddrehung nach
rechts aus, die jedoch durch die nach links rotierende Wirkung des
M. obliquus inferior geschwicht wird. — Die Resultante von 1 und 2 ist
dann Bewegung beider Bulbi nach schrig rechts aufwirts, hinzu kommt

* Die Richtung der Raddrehung wird immer vom Individuum aus gesehen
angegeben.
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eine Raddrehung nach rechts. Die Gegenbewegung entspricht wiederum
genau der passiven Kopfbewegung! Man beachte, dafl die begleitende
Raddrehung nach dem Donderschen Gesetz der konstanten Orientierung
bei Augenwendungen in schrigen Richtungen in der Tat stattfinden
mufl (sieche Abb.5b).

d) Wir betrachten zuletzt die Aktivitdtsverhdltnisse bei einer Kép-
pung des Kopfes nach links mit reflektorischer Raddrehung der Augen

Abb.6. Aktivititsverhdltnisse bei der Kippung des Kopfes nach links mit reflektorischer Raddrehung
der Augen nach rechts

nach rechts (also im Uhrzeigersinn) bei Sdugern mit nach vorn stehenden
Augen (siehe Abb.6). Hierbei muB es zu einer Erregung von C und D im
linken und einer Hemmung von C und D im rechten Vestibulariskern-
gebiet kommen. Weiterhin ist anzunehmen, dafl bei der Kippung nach
links durch reziproke Hemmung von A und B im linken und reziproke
Aktivierung von A und B im rechten Vestibulariskerngebiet A und B
auf beiden Seiten auf dem normalen Aktivitdtsnivean gehalten werden *.
Unter diesen Umstédnden fithrt die Kippung nach links am rechten Auge
durch synergistische Kontraktion des M. obliguus inferior und M. rectus
inferior bei Erschlaffung der Antagonisten M. obliquus superior und
rectus superior zu einer reflektorischen Raddrehung des Bulbus nach

* Die reziproken Beeinflussungen der Vestibulariskernneurone werden an
anderem Ort behandelt.



702 FriepricH DUENSING :

rechts. Dabei hebt die senkende Wirkung des rechten M. rectus inferior
den hebenden Effekt des M. rectus obliquus inferior auf. Auch das linke
Auge fiihrt eine Raddrehung nach rechts aus, und zwar durch synergi-
stische Kontraktion des M. obliquus superior. und rectus superior unter
Relaxation der Antagonisten M. obliquus inferior und rectus inferior. —
Fiir den Fall, dall die angenommene reziproke Beeinflussung der Neu-
rone A und B durch C und D nicht existieren sollte, miiite die Kippung
nach links nicht nur zu einer Raddrehung der Augen nach rechts, sondern
iberdies zu einer Deviation der Bulbi nach rechts fithren. Dies scheint
nach Untersuchungen von FERMIN u. JoNGKEES? beim Kaninchen der
Fall zu sein.

Zur Frage des Dreineuronenreflexbogens vom Labyrinth auf die Augen.
SZENTAGOTHAL hat auf Grund histologischer Untersuchungen?2 und
seiner Erfahrungen bei der Reizung einzelner Bogenginge der Katze?!?
die These vertreten, daf zwischen den Receptoren des Labyrinthes und
den Augenmuskeln eine aus nur drei Neuronen zusammengesetzte
Leitungsbahn besteht, die nicht die Retikulirformation, sondern das
dorsale Langsbiindel benutzt. Das erste Neuron fihrt vom Labyrinth-
receptor zum Vestibulariskern, das zweite von dort iber das dorsale
Léangsbiindel zum Motoneuron des Augenmuskels, und das dritte ist mit
dem Motoneuron identisch. Dieser direkte Weg iiber das Langsbiindel
konnte von SzEnNTAGOTHAI durch die Beobachtung bewiesen werden,
daB die von ihm als typisch bezeichneten Reflexe vom Bogengang zu den
Augenmuskeln nach Durchtrennung der Retikuldrformation der Katze
erhalten blieben?®. — Wiirde man in unserem Schema die Verkniipfung
zu den Mm. rectiund obliqui nach den Beobachtungen von SZENTAGOTHAT
bei der Reizung einzelner vertikaler Bogengénge der Katze vornehmen,
so miilite A im Vestibulariskerngebiet iiber die kontralaterale Formatio
reticularis nicht mit allen vier Senkern, sondern nur am gleichseitigen
Auge mit dem M. obliquus superior und am gegenseitigen Auge mit dem
M. rectus inferior und B des Vestibulariskerngebietes mit dem homo-
lateralen M. rectus superior und dem kontralateralen M. obliquus
inferior verbunden werden. Auch dieses Schema kann, wie wir gepriift
haben, sémtliche Labyrinthrefloxe auf die Augen vermitteln. Es unter-
scheidet sich allerdings grundlegend von den Vorstellungen SzZENTAGO-
THATS darin, daB strukturell nicht ein bestimmter Bogengang mit einem
Augenmuskelpaar verknlipft ist, sondern auch in dem direkten Weg das
Vermaschungsprinzip realisiert ist. Dies ist auch dadurch bewiesen, daB
nach unseren Erfahrungen auch die Fasern des dorsalen Langsbiindels
die Eigenschaften der Konvergenzneurone besitzen, also bei Lage-
anderungen des Kopfes in verschiedenen Ebenen des Raumes reagieren!
SZENTAGOTHAI hat iberzeugend ausgefithrt, dal dieser nur aus drei
Neuronen zusammengesetzte Leitungsweg mit wesentlich kiirzerer Latenz
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Labyrinthreflexe auf die Augen ermdglicht als der polysynaptische Weg
itber die Retikulirformation. Und es ist uns sehr wahrscheinlich, daf
dieser abgekiirzte Weg wesentlich dazu beitragt, daB bei der Selbst-
bewegung der Vertebraten die Umweltkohdrenz bei der optischen
Wahrnehmung (v. WEIZSACKER) erhalten bleibt. Denn es miissen
ja die mit der Selbstbewegung des Individuums zwangslaufig verbun-
denen Verlagerungen des Kopfes und damit auch der Augen durch Ver-
schiebung des Bildes auf der Retina zu irrefithrenden Bewegungswahr-
nehmungen der fixierten Umwelt fithren, sofern nicht durch rasche
kompensatorische Gegenbewegungen der Augen die Blicklinie konstant
gehalten wird. Der Nachteil des kurzen Dreineuronenweges, die relativ
beschrankte Beeinflussungsmoglichkeit durch andere Instanzen, ins-
besondere das Fehlen des Eingreifens des Cortex wird durch diesen Vor-
zug voll aufgewogen.

Der Weg iiber die Retikuldrformation kann, da er polysynaptisch ist,
zwar nicht so prompt Labyrinthreflexe auf die Augen vermitteln wie der
Weg tiber das Lingsbiindel, er ist andererseits unabdingbar, weil er, wie
oben ausgefiibrt wurde, die Koordination der Labyrinthreflexe mit
anderen Rinflissen ermoglicht. Beide Leitungswege zusammen gewdhr-
leisten die optimale Funktion der reflektorischen Optomotorik.

Bemerkungen diber die Resultate der experimentellen isolierten
FBogengangsreizung

Es sei kurz darauf hingewiesen, daf verschiedene Beobachtungen der
Experimentatoren, die bisher rétselhaft erscheinen muBiten, durch unser
Schema verstandlich werden. So hat SZENTAGOTHAI bei seinen Reizungen
des horizontalen Bogenganges auch , kleinere atypische Nebenreaktionen
in den verschiedensten Muskeln® beobachtet. Diese sind nach unserem
Schema, leicht erklirt, wenn man unterstellt, daf infolge Schidigung der
retikuldren Zellen oder der Motoneurone durch Narkose oder Durch-
blutungsstorungen (Dezerebrierung!) die Verrechnungsprozesse an den
Hebern und Senkern nicht ganz prompt oder nicht vollstindig erfolgten. Da
strukturell die Mm. obliqui und recti mit den retikuldren Schaltneuronen
verbunden sind, miissen in diesem Falle flichtige Kontraktionen oder
Erschlaffungen eintreten! Auch bei der Reizung des hinteren und —
seltener — des vorderen vertikalen Bogengangs hat SzZENTAGOTHAI
kleinere, meist langsamer verlaufende, nicht erwartete Kontraktionen
gesehen, die nach unserem Schema durchaus verstindlich sind.

SchlieBlich sei auf die Untersuchungen von FERMIN u. JONGKEES?
hingewiesen, die Kaninchen in verschiedenen Koérperlagen der Rotation
in verschiedenen Ebenen des Raumes unter Registrierung der Myogramme
der isolierten Augenmuskeln unterzogen haben und zu der Feststellung
gekommen sind, daff M. rectus internus und externus nicht allein vom
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horizontalen Bogengang abhéngig sind, sondern unter bestimmten
Bedingungen auch von seiten der vertikalen Bogenginge aktiviert
werden kénnen, und daB durch Stimulierung der horizontalen Bogenginge
nicht nur die Seitenwender, sondern auch die Heber und Senker zu
beeinflussen sind. Auch diese Beobachtungen, die vollauf mit denen von
LoreNTE DE N6 im Einklang stehen, sind nur mit unserem Schema zu
erkléren.

Bedeutung unseres Schaltplans fiir die allgemeine Neurophysiologie

Die Erregungskonstellation

Mit dem vorgelegten zentralnervésen Schaltplan der Labyrinth-
reflexe auf die Augen wird ein wissenschaftliches Problem, das seit
Jahrzehnten Gegenstand der Diskussion gewesen ist, einer LoOsung
nahegebracht. HEs sei noch einmal daran erinnert, dall HoeYEs,
EwALD u. a. feste Beziehungen zwischen einem Bogengang und einem
korrespondierenden Augenmuskelpaar angenommen hatten. Auch
neuere Entwiirfe tiber die Korrespondenzen zwischen Bogengéngen und
Augenmuskeln, die von otologischer Seite entwickelt worden sind?®18
stittzen sich letztlich auf diese klassische Konzeption. LORENTE DE
No615 hat dagegen diese Theorie auf Grund umfangreicher tierexperimen-
teller Erfahrungen lebhaft bekdmpft und auf die Wandelbarkeit der
Labyrinthreflexe hingewiesen. Es handelt sich hier zugleich um ein
Problem, das unsere allgemeinen Vorstellungen iiber die im Zentral-
nervensystem waltenden Funktionsprinzipien betrifft: In dem seit der
Jahrhundertwende wéhrenden, zeitweilig geradezu mit Erbitterung ge-
fithrten Streit zwischen den Vertretern der klassischen Physiologie
und den Anhéngern der Gestaltpsychologie haben die letzteren sich in
ihrem Bestreben, die herkémmlichen Vorstellungen der Physiologie zu
widerlegen, nicht zuletzt auf die Lehrmeinungen von LorENTE DE N6
berufen. Nach unserem Schaltplan haben beide Gegner recht: Die Be-
obachtungen der Physiologen iiber die Effekte der Bogengangsreizung
waren richtig, ihre SchluBfolgerungen hinsichtlich der morphologischen
Beziehungen zwischen Bogengangsreceptor und Augenmuskel hingegen
unvollkommen. Nach unseren Untersuchungen, die LORENTEE DE NG be-
statigen, 1st die Struktur weit verzweigter als die Resultate jener Experimente
ahnen lassen, die aus der Fiille der Wirklichkeit herausgegriffen worden sind
und herausgegriffen werden mullten, damit iiberhaupt GesetzmaBigkeiten
erkannt werden konnten. Beschrinkt man sich aber nicht auf relativ
eingeengte Untersuchungsbedingungen, so zeigt sich, dafl zwischen
Labyrinth und den Augenmuskeln nicht das Leitungsprinzip verwirk-
licht ist, sondern eine Nefzsirukiur Receptoren und Effektoren verbindet.
Diese ist T'rdger einer Vielzahl von Erregungskonstellationen, von denen
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bei Anderung der Reizkonstellation eine in die andere iibergehen kann.
Damit haben wir die Grundlage des Gestaltwandels in physiologischer
Ebene in die Hand bekommen.

Zusammenfassung

In Anlehnung an den frither mitgeteilten Schaltplan der Magnus-
Reflexe vom Labyrinth auf den Kopf?2? wird jene Funktionsstruktur
entworfen, welche die dynamischen und tonischen Reflexe vom Labyrinth
auf die Augen vermittelt. Bei der Rekonstruktion dieses Schaltschemas
stiitzen wir uns auf gemeinsam mit K.P.SCHAEFER an einzelnen Neu-
ronen der Vestibulariskerne und der Retikuldrformation des gefesselten
und ungefesselten Kaninchens bei Horizontalbeschleunigungen und Kip-
pungenum die Langs-und Querachseregistrierte Aktivitdtsinderungen 30.¢
sowie auf Beobachtungen von FrLUuur und SzeNTAcoTHAI iiber die
Innervationen der Augenmuskeln bei der isolierten Reizung einzelner
Bogenginge. An Hand entsprechender Beispiele konnte gezeigt werden,
daB unser Schema in der Lage ist, die von MaeNUS genau analysierten
Labyrinthreflexe auf die Augen zu erklaren. Nicht die Erregungsfort-
leitung in einzelnen Bahnen ist fiir diese Reflexe mafgebend, sondern
jeweils eine bestimmie Erregungskonstellation, deren Trager ein Recep-
toren und Effektoren verbindendes tiber die Vestibulariskerne und die
Formatio reticularis sich erstreckendes Nervennetz ist. Durch die mit
der jeweiligen labyrinthdren Reizkonstellation variierende Afferenz und
durch Verrechnungsprozesse an den verschiedenen Stufen dieser Funk-
tionsstruktur wird die jeweilige Errequngskonstellation bestimmt. — Das
erkannte Schaltschema erklirt nicht nur die komplexen Innervations-
verhédltnisse der Augenmuskulatur bei den Labyrinthreflexen, sondern
gewidhrt dartiber hinaus neue Einsichten in die Funktionsweise der
nervalen Struktur in einer niederen Ebene des ZNS, die vom Stand-
punkt des Physikers aus betrachtet eine iiberraschende Ahnlichkeit mit
einer vermaschien Mehrfachregelanlage besitzt.
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