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Der zentralnerviise Schaltplan fiir die Regelung 
der Augenmotorik* 

Von 
I~RIEDRICH I)UENSING 

Mit 6 Textabbildungen 

(Eingegangen am 4. Oktober 1962) 

Eine Reihe namhafter  Autoren hat  sieh mit  dem Problem befal~t, in 
welcher Form und dureh welche zentralnervSsen Mechanismen Laby-  
rinth und Augenmuskeln miteinander verknfipft sind. Die Beobachtung, 
dal~ bei Drehbesehleunigungen die Augen eine kontraversive Deviat ion 
immer in der Ebene des gereizten Bogenganges ausffihren, hat  zu der 
Annahme AnlaI~ gegeben, dab ein Bogengang mi t  zwei antagonistisch 
wirkenden Augenmuskeln verknfipft sei. Diese These ist seit H5aY~s 
(1878) und EWALD (1892) bis in die jfingste Zeit hinein immer wieder 
vertreten worden. Demgegenfiber hat  LO~E~T]~ DE N6 in zahlreiehen am 
Kaninehen durchgeffihrten Experimenten naehgewiesen, daI~ yon jedem 
Bogengang her je nach Bedingungsgesamt nahezu jeder Augenmuskel  
zur Kontrakt ion gebraeht werden kann, dal~ also der Zusammenhang 
zwisehen Receptor im Labyrinth  und Effektor ein sehr verwickelter ist  
und in der Retikul~rformation offenbar komplizierte Schaltvorg~nge 
stattfinden. Einen vermittelnden Standpunkt  n immt  SZ]~NTXCOTHAI ein, 
auf  dessen Untersuehungen wir zu spreehen kommen werden. 

Naehdem es gelungen war, ful~end auf gemeinsam mi t  SCHAEFEa 
durchgeffihrten Registrierungen einzelner Neurone der Vestibularis- 
kerne und der Retikuli~rformation, den Schaltplan zu rekonstruieren, 
welcher den Labyrinthstell- und -lagereflexen auf den Kopf  (MaGNuS) 
zugrunde liegt ~a, bot sieh derVersuch an, auch den Schaltplan ffir die 
Regelung der Augenmotorik vom Labyrinth  her zu entwerfen. 

Kurzer Hinweis au] die Eunktion der Augenmuskeln 

Bei den Labyrinthreflexen auf die Augen l~Gt sich das motorische Erfolgsorgan 
sogar wesentlich besser tibersehen: drei Paare yon Muskeln erm6glichen die Bewe- 
gung jedes Auges iu jeder Richtung des Raumes (siehe Abb. 1). Die Funktion des 
einzelnen Muskels allerdings last sich nur in Umrissen festlegen. Sie ist verschieden 
je nach der Ausgangsposition des Bulbus, je nach der motorischen Innervations- 
konstellation. Erst dutch das Zusammenwirken der verschiedenen Augenmuskeln 

* Mit Unterstfitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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geht die Bewegung des Bulbus in einer bestimmten Riehtung vor sich. Nur die Wir- 
kung des Rectus lateralis und medialis ist eine nuhezu einsinnige, die Wirkung der 
anderen Augenmuskeln dagegen komplex (siehe Abb. 1). Die Recti superiores be- 
wirken nicht nur ttebung der Bulbi, sondern zugleich EinwErtsrollung, die l~ecti 

A A i 

Abb. 1. Augenmuske ln  und  ihre  I ) rehachse yon oben gesehen nach  ]=[E]5~HOZTZ. A Augenaehse ;  
/? Drehaehse  des i~. obliquus superior  und  inferior;  C (Buehstabe  m i t t e n  a u f  d e m  Augapfel )  senk-  
reeht  zur Papierebene s tehende Drehachse  des  IV[, rectus  ext .  a n d  int . ;  D Drehachse  des ~ .  rect .  
sup.  und  infi  ; a l~I. rect .  ext . ;  i M. rect .  int . ;  m Chiasma;  n Sehnerv;  o F o r a m e n  opt icum;  s M. rectus 
sup.  (rechts  en t fern t ) ;  t 1~. obliqu, sup. ; u Trochlea;  v Ansa tz  des 5~. obliqu, infi  ( E n t n o m m e n  aus :  

TRENDEZENBURG: Der  Gesiehtssinn,  Springer-Verlag)  

~nferiores nicht nut Senken der Bulbi, sondern zugleich Ausw~rtsrotation (Rad- 
drehung). Der M. obliquus superior senkt und ist zugleich Einw~rtsrotator, der 
M. obliquus inferior hebt den Bulbus und rotiert ihn nach ausw~rts. Dazu kommen 
noch gewisse Wirkungen der Recti superiores und inferores im Sinne der Ad- 
duktion, der Mm. obliqui in Richtung der Abduktion. 

Die ]i~r unseren Schaltplan relevanten Neurontypen 
ira Vestibularislcerngebiet 

Da die reflektorischen Kopf-  und  Augenwendungen offenbar yon  den 
gleichen Receptoren im Labyr in th  abhi~ngen, k6nnen wir von unserem 
Schal~pl~n der Labyrinthstellreflexe auf  den K o p f  2~ ausgchen. Dadurch  
dab  wir zusammen mit  K. 1 ). SCHA]~Fn~ beim gefesselten Kaninchen  
unter  Registr ierung eines Neurons des Vestibulariskerngebietes nach- 
e inander  I-Iorizontalbeschleunigungen und  Kippungen  um die sagittale 
und  ~ransversale Achse vorgenommen hat ten,  war  die fiberraschende 
Tatsache  ans Licht  gebracht  worden, dab auf  die einzelne Nervenzelle 



692 ~I~D~ICH ]:)UEI~SING: 

im Vestibulariskerngebiet mehrere Receptoren des Labyrinthes ein- 
wirken kSnnen 8b. Laut Abb.2 ist das mit A bezeictmete Neuron 
mit dem horizontalen Bogengang der gleichen SeRe verkniipft und 
reagiert deshalb bei der Andrehung naeh homolateral mit Aktivierung 
und bei der Andrehung zur Gegenseite mit ~requenzabnahme oder 
Bloekierung. Das gleiche Neuron steht mit dem hinteren Bogengang in 
Verbindung. Dementspreehend tritt beim tteben des Kopfes infolge 
ampullofugaler StrSmung Aktivierung ein. Da der hintere Bogengang 

Abb.2. Sehematiseher ttautenhirnquersehnitt des Kaninehens mi% beiden Labyrinthen yon vorn 
gesehen. Eingezeichnet sind die im Text n~her erl~uterten vier Sehaltneurone der Yestibulariskerne 
und ihre Afferenzen v o a  den Bogengs sowie die v[er korrespondierenden Neurone der kontra- 

lateralen Formatio reticularis. Lagereceptoren nicht dargestent 

nieht sagittal, sondern sehrgg steht (er verl~uft yon yore medial nach 
hinten lateral), bringt aber auch die Kippung zur gleiehen Seite eine 
ampullofugale StrSmung und damit Aktivierung und die Kippung nach 
kontralateral tIemmung mit sieh. Meistens sehlieBen sieh an diese 
Bogengangsreaktionen in gleieher gichtung gehende -- tonische -- 
Lagereaktionen an. Man muB deshalb auf eine Verknfipfung des Neu- 
rons A mit einem Lagereeeptor schlieBen, der a) bei Kippung nach homo- 
lateral und b) beim Anheben der Sehnauze mit Aktivierung und bei 
Kippung in den Gegenriehtungen mit Hemmung reagiert. (Aueh an eine 
Verknfipfmng mit zwei Lagereceptoren, yon denen jeder nur bei Kippung 
um eine Aehse 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 schr/~g steht, tritt Aktivierung beim Senken des Kopfes 
und bei der Kiploung naeh homolateral ein. Auch hier schlieBen sieh bei 
den Kippungen gleichl/~ufige Lagereaktionen an. Verfasser hatte in seiner 
letztenArbeit 2a ein drittes ffir die reflektorischen Raddrehungen mal~- 
gebendes Neuron C postuliert. Inzwisehen konnte in dieser Itinsicht die 
empirisehe Basis erweitert werden: Es gibt in den Vestibulariskernen 
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neben A und ]3 noch zwei weitere ~Neurontypen C und D, die darin 
fibereins~immen, dab eine Beziehung zum horizontalen Bogengang fehlt. 
Bei der Azldrehung nach homolateral und kontralateral sieht man deshalb 
keine Aktivit~tsi~nderungen. 

In m~nehen F~llen tritt bei der Horizontalbeschleunigung nach homolateral -- 
vermutlieh infolge einer reziproken Hemmung seitens der aktivierten Neurone A 
und ]3 -- eine Frequenzabn~hme und bei der Anch'ehung zur Gegenseite Frequenz- 
zm~ahme ein. DaB solche Funktionstypen mit umgekehrten Re~ktionen vorkommen, 
w~r bereits frfiher mitgeteilt worden ~. 

C und D stimmen auch darin iiberein, dub 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: 
C reagiert/iberdies beim Anheben, D hingegen beim Senken des Kopfes 
mit toniseher Aktivierung. Beide Neurone sind also mit  Lagereeeptoren 
verbunden, die auf Kippung um zwei Aehsen anspreehen. Der phasische 
Beginn tier besehriebenen Reaktionen yon C und D bei der Kippung 
um die sagittale und bitemporale Achse deutet auf eine Verknfipfung 
auch mi~ einem der beiden vertikalen Bogeng~nge hin. C muB mit  dem 
hinteren, D mit dem vorderen Bogengang in Beziehung stehen*. 

Die Neurone der Formatio reticularis und ihre E//erenz zu den Motoneuronen 

Der Schaltplan 

Die beschriebenen vier Neurontypen der Vestibulariskerne, die zum 
Tell ffir die refiektorische Kopf-, zum Teil fiir die Augenmotorik ma~- 
gebend sind, projizieren gr6Btenteils zur lcontralateralen l%eticularis 
(siehe Abb.2). Wir mfissen dies aus der Tatsaehe schliel~en, dab die 
meisten Neurone der Retikul~rformation bei allen Labyrinthreizen um- 
gekehrt reagieren wie die Zellen der Vestibulariskerne. Elektrophysio- 
]ogische Belege ~vurden in zwei frfiheren Arbeiten beigebracht2, ~c. 
Somit k6nnen wir uns sogleich dem Problem der Verlcni~p/ung der vier 
retilculiiren Sehaltneurone - -  dieser Terminus bedeute hinfor~, dab diese 
Zellen nicht Erregungen weiterleiten, sondern Sehaltvorg~nge vermitteln --  
mit  den Motoneuronen der Augenmuslceln zuwenden. Die Efferenz unserer 
retikul~ren Neurone muB ohne Zweife] so gestal~et sein, dal~ bei passiven 
Verlagerungen des Kopfes im 1%aura die Bulbi immer eine Gegen- 
bewegung ausffihren und in der kompensatorischen Lage verharren, 
sofern der Kopf  in der ~bnormen Lage fixiert wird 1~. Wit gehen nun yon 
der Annahme aus, dab der komplexen Afferenz des einzelnen Neurons, 
die sowohl fin Bereich der Vestibulariskerne als aueh im Bereich der 
l%etikul~rformation in zahlreichen ~egistrierungen immer wieder nach- 

* Einzelheiten fiber diese ~addrehungsneurone werden in Kiirze mitgeteilt. 
Der phasisehe Beginn fehlt bei l~ngs~m durchgefiihrten Kippungen. 
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gewiesen werden konnte, eine ebenso Icomplexe E//erenz mit umgekehrtem 
Vorzeichen entspricht. Unter  dieser Voraussetzung miissen folgende 
Beziehungen zu den Motoneuronen, die wir in unseren schematischen 
Darstellungen der besseren l~bersicht wegen aus dem Hirnskamm 
herausgeriiekt und in Nikhe der zugehSrigen Augenmuskeln eingezeiehnet 
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Abb. 3. Darstellung der ganzen die Labyrin~hreflexe auf die Augen velunit~elnden Funktionsstruktur 
yon vorn gesehen. :Lagereceptoren nieht eingezeiehnet. Die oberen vier Neurone A - - D  ]iegen - -  
wie in Abb.2 - - i m  Vestibulariskerngebiet, die tiefer eingezeichneten korrespondierenden Nem'one 
A - - D  in der Formatio retieularis. Darunter finder man beide Augikpfel yon vorn betrachtet mit  den 
AnsBtzen der Augenmuskeln. Die Motone~rone der Augenmuskeln sind der besseren ~Tbersicht halber 
aus dem Hirnstamm herausgertickt und in unmittelbarer N~he tier zageh6rigen Augenmuskelselmea 
eingezeichnet worden. Weitere Einzelheiten im Text. Eingetragen sind in Abb.3 die Aktivitikts- 
verhit]tnisse bei einer Horizontalbeschleunigung naeh links mit reflektorischer Augenwendung naeh 
reeh~s. Die Dauerentladuagen aIIer beteiligten Neurone sind dabei unberfieksichtigt gebtieben. Unter 
den yon vorn gesehenen Labyrinthen sind in der Aufsicht die drei Bogenggnge schematisch ge- 
zeichnet; Ampnlle des horizontalen und vertikalen Bogenganges naeh unten ( =  vorn) liegend. 

In  diese Skizze sind in Abb.3, 4, 5aund 8 die Aktivitik~s~ndel~ngen bei der jeweiligen 
Drehbesehleunigung eingeffigt 

haben, hergestellt werden (siehc Abb.3, bei deren Betrachtung yon den 
eingetragenen @ und - -  Zeichen zunikehst abgesehen werden muB). Wir 
gehen in den folgenden Ausffihrungen yon der rechten Formatio reti- 
cularis bzw. dem linken Vestibulariskerngebiet aus. Neuron A der 
reehten Retikulikrformation wird erregt durch Linksandrehung, es muB 
also mit  den Motoneuronen der Rechtswender, d.h. des reehten Rectus 
externus (VI Kern) und des linken Rectus internus (ira I I I  Kern) ver- 
bunden werden. Das gleiche Neuron wird - -  v ie  wir gesehen haben - -  



Der zentr~lnerv6se Schaltplan fiir die Regelung der Augenmotorik 695 

dureh Anheben des Kopfes aktiviert. Es mug also zu den Senkern der 
Bulbi, den Reeti inferiores nnd den Obliqui superiores, in Beziehung treten. 

Wenn aueh naeh SZ~TXGOTHA121b 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 ftihrt, so 
wollen wit uns doch auf die Beobaehtung yon FLtrUR s stiitzen, dab bei der elektri- 
sehen Reizung des Ampullennerven des hinteren Bogengangs sieh laut Myogramm 
alle 4 Senker kontrahieren*. 

Neuron B der reehten Formatio retieularis wird ebenfalls dutch 
Linksandrehung erregt und mug dementspreehend wie A mit den Moto- 
neuronen des reehten M. rectus lateralis und des linken M. rectus internus 
Konnex gewinnen. Da B auBerdem dureh Senken des Kopfes aktiviert 
wird, ist eine Verkntipfung mit den Hebern der Bulbi, und zwar naeh 
FLeeR mit beiden Mm. reeti superiores und beiden obliqni inferiores vor- 
zunehmen. Neuron C der reehten Formatio retieularis wird aktiviert 
dutch Kippung um die L/tngsaehse naeh links sowie dutch Anheben des 
Kopfes und bewirkt bei einseitiger Reizung Raddrehung naeh reehts. 
Wit verbinden es, da es nieht nur mit entspreehenden Lagereeepi0oren, 
sondern naeh seinen Eigensehaften aueh mit dem hinteren Bogengang 
in Beziehung steht 2d, mit dem reehten M. rectus inferior und dem 
linken M. obliquus superior; und D der reehten Formatio retieularis 
schlieBlieh -- das ebenfalls dureh passive Raddrehung naeh links 
aktivier~ wird und dementspreehend reflektorisehe Raddrehung naeh 
reehts bewirken mug, aber tiberdies dutch Senken des Kopfes 
aktiviert wird -- ist angesiehts seiner Beziehung zum vorderen Bogen- 
gang mit den Motoneuronen des reehten M, obliquns inferior und dos 
linken M. rectus superior zu verkn/ipfen. --  Die Neurone A - - D  der 
linken Formatio retieularis erhalten eine analoge Efferenz zu den Augen- 
muskelmotoneuronen. 

Naehdrtieklieh ist zu betonen, dab Receptoren und sgmtliehe ein- 
gezeiehneten Neurone eine Dauerakt iv i t~ i t  besitzen, die jedoeh aus 
Gr/inden der ~bersiehtliehkeit in unseren Sehaltplan in die naehfolgen- 
den Sehemen (siehe Abb.3--6) nieht einge~ragen worden ist. Diese 
Daueraktivitgt ist gleiehsam die gesultante st/~ndig auf jedes Neuron 
an den Synapsen treffender aktivierender und hemmender Impulse 4. 
Es muB weiterhin darauf hingewiesen werden, dab nur die kfirzesten 
Verbindungen zwisehen den Neuronen unserer Funktionsstruktur ein- 
getragen worden sind, wie sic in der Wirkliehkeit existieren (siehe 
LOm~5;T]~ D]~ N6 is, Abb. 99). Daneben sind die Leitungswege zwisehen 

* Anmerkung. Die Versuehstiere yon SZENTAeOT~, der offenbar den klassischen 
intereollieul~ren Decerebrierungsschnit~ vorgenommen hat, diirften starker ge- 
seh~digt gewesen sein als die Tiere yon FL~r~, der dutch einen Schnitt im Be- 
reich des Thalamus die Einfliisse des GroBhirns ausgesehMtet hat. 

Arch. Psychiat. l',rervenkr., Bd. 203 46 
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den Schaltneuronen der Vestibulariskerne und der Retikul/~rformation 
und zwischen den retikul~ren Neuronen und Motoneuronen auch poly- 
synaptisch, und es spielen sieher iiberdies Rfiekwirkungen mit hinein. 
Natfirlich ist jeder Neurontyp durch zahlreiehe Exemplare vertreten, 
die eine hinreichende Intensit~it der Erregungs- und Hemmungsvorgiinge 
gew/~hr]eisten. 

Die ganze Anlage ist, vom Standpunkt des Physikers aus gesehen, 
eine vermaschte Mehr/achregelanlage. Der Reflex des Physio]ogen ist 
nichts anderes als der Rege]vorgang dcr Technik, die Konvergenz der 
Impulse mehrerer Rcceptoren (Signalgcber) auf ein Neuron (Schalt- 
element) dem Physiker als ,,Vermaschung" durchaus gcl~ufig, ebenso 
die stufenweise Fortleitung der Erregungsvorg/inge in einem elektro- 
nischen Schaltapparat. 

Im einzelnen crgibt 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 
Traetus spinocerebellaris-dorsalis (FLEcHSIG), die in unserem Schema 
aber nicht beriicksichtigt werden konnten. Die Neurone der Formatio 
retieularis sind eine zweite additive Mischstufe. Sie verrechnen die 
bereits zusammengefal~ten Labyrinthimpulse mit den yore Diencephalon 
und Cortex her absteigenden in Abb.3--6 nicht eingezeichneten Kom- 
mandos* (Steuerungen). Der Mensch kann seine Augen (vom frontalen 
Adversivfeld her?) willkfirlich wenden, insbesondere aber erfolgt beim 
Fixationsakt yore 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 Rege]vorgang zu interpretieren 
ist6, ~5. Aueh in Degenerationsexperimenten konnte fibrigens nachgewiesen 
werden, dal~ die Innervation der Motoneurone der Augenmuskeln yore 
Cortex her nicht oder nur in ganz geringem Mal~e durch direkte Verbin- 
dungen, sondern ira wesentlichen dureh Vermittlung der Retikul/ir- 
formation vor sich geht 22. 

Wir mfissen zu den Neuronen der Formatio retieularis auch hinffihren 
eine Reafferenz 11 seitens der Augenmuskeln, vielleieht in Form einer 
negativen t~fickkoppelung, die eine Beriicksichtigung der Ausgangs- 
position der Bulbi ,,ira zentralen Innervationsbild" ermSglicht. Vermut- 
lich bilden die yon W~ITTE~IDGS~ 27 bei der Ziege nachgewiesenen, yon 
denMuskelspindeln derAugenmuskeln zentripetal leitendenNervenfasern 
die entsprechende morphologische Grundlage. 

* Einzelheiten fiber die optisch-vestibul~re Koordination finder mart bei 
JUk~G 13a,b. 
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Die Motoneurone der Augenmuskeln sind als eine dritte additive 
Mischstu/e zu betrachten, auf welche, wie wir sogleich ausfiihren werden, 
f6rdernde und hemmende Impulse treffen und miteinander verrechnet 
werden. 

Unser Sehaltplan gilt fiir S~iuger mit naeh vorn stehendert Augen. Wahrsehein- 
lieh ist er aueh fiir das Kaninehen mit seinen seitlieh stehenden Augen giiltig, das 
sieh naeh SZ~TXGOTm~I nieht in der zentralen Irmervation, sondern nur in der 
peripheren Augenmotorik yon S~iugern mit naeh vorr~ stehenden Augen ur~ter- 
seheidet. 

Die Erregungs/constellationen in unserem Schaltplan bei passiven 
Verlagerungen des Kop/es in verschiedenen Richtungen des Raumes 

Wir werden nun untersuehen mfissen, ob in unserem Schaltplan bei 
Verlagerung des Labyrinths  in verschiedenen Richtungen des Raumes 
solche Aktivit~ts~nderungen aufkommen, dab die empirisch gefundenen 
yon MAGNUS genau analysierten phasiseh-tonisehen Bewegungen der 
Bulbi tatss in der Gegenriehtung stattfinden, so mfihsam es auch 
sein mag, die Aktivit~tsverh~ltnisse bis ins kleinste zu verfolgen. 

a) Die Drehbeschleunigung in der Horizontalen. In  Abb.3 haben 
wir die Aktivits bei einer Horizontalbeschleunigung naeh 
links eingetragen, die bekarmtlich zu reflektoriseher Augenwendung 
nach rechts ffihrt (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 t I emmung  mit  gekennzeichnet. Die 
,,Raddrehungsneurone" C und D stehen - -  wie erw~hnt - -  mit  dem 
horizontalen Bogengang nicht in Verbindung, ihre Ruheentladungs- 
frequenz dfirfte somit unbeeinflugt bleiben. Wir /ibertragen nun die 
Aktivit~ts/~nderungen der Sehaltneurone beider Vestibulariskerne auf  
die korrespondierenden Neurone der Retikul/~rformation und nehmen 
an, dag im Falle der iiblichcn Drchprfifung auf die retikuls Neurone 
weitere Affercnzen nicht einwirken. Anschliegend leiten wir die Akti- 
viti~ts~nderungen der retikul/~ren Ze]len ohne jede J~nderung an al]e mit  
ihnen vcrknfipfte 1Viotoneurone welter. Es zeigt sieh dann, dab rechter 
Rectus externus und linker Rectus internus sich kontrahieren und rechter 
Rectus internus und linker Rectus externus erschlaffen mfissen, es findet 
eine Augenwendung nach rechts start.  Auf die Motoncurone der verti- 
kalen Recti  und Obliqui trcffen je zwei aktivierende und je zwei hem- 
mende Impulse. Wenn wir annehmen, dab diese Impulse nach dem 
Prinzip der Addition (welches die Subtraktion einschlieBt) miteinander 
verrechnet werden, so geht das Endergebnis dahin, dab Mm. recti 

46* 
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superiores undinferiores und Mm. obliqui beider HorizontMbesehleunigung 
keine Innervation erfahren. 

Dafiir, dab eine derartige Impulsverrechnung an Neuronen tats~chlieh 
stattfindet, haben wir in der letzten Arbeit ~a ein Beispiel beigebracht. 

. . . . . . . .  §  - ~ - ~  ~ ~ / ~ / -  ( §  . . . . . . .  J , 

I%. . . . . .  / \ §247 - - -  I J + .~+.1 I J l ~  {> , I  / I  
\ \  i,. t / l / / ~ l  ~~/I[f~i . . /  

I / I / ' \ l ! !  ! ! ! /  , 
q "% .71 t\ .->-" i7  

~-++-.~ . . . . .  ~ . t . - -  

A b b . 4 .  Schaltplan m i t  den Aktivit /~tsverh/t ltnissen b e i m  pass i~en A n h e b e n  des  vorderen KOrperpols 
m i t  reflektorischer phas isch-tonischer  A u g e n w e n d u n g  naeh  abw~rts  

Und Kf)PFM~LLER 14 konnte die Impulsverrechnung an seinem physi- 
kalischen Modell der Nervenzelle mathematiseh begrfinden. Elektro- 
physiologiseh muB man sich die Verrechnung so vorstellen, dab auf jede 
Ze]le an zahlreichen Synapsen ein dauernder Strom yon fSrdernden und 
hemmenden Impulsen trifft, die zun~chst nur zu pr~isynaptischen 
Potentialen, ]okalen Erregungen der Zelloberflgche, AnlaB geben4, 2a. 
Erst  dann, wenn eine groBe Zahl erregender Impulse auf das gleiehe 
Motoneuron eindringt (hier auf die Motoneurone des rechten M. rectus 
lateralis und linkcn Rectus medialis), nimmt die Depolarisation derZell- 
membran solehe Grade an, da/3 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 ira Endresultat  die Ladung der Zell- 
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membran unge/indert (Mm. recti superiores und inferiores und obliqui in 
unserem Beispiel). 

b) In Abb. 4 ist die Erregungskonstellation bei passivem Anheben des 
Kop/es eingetragen. Itierbei mfissen die mit dem hinteren Bogengang 
und gleiehl/tufig reagierenden Lagereeeptoren verbundenen Neurone A 
und C Aktivierung und Bund D, die vom vorderen Bogengang und einem 
Lagereeeptor mit entsprechenden Eigensehaften ihre Afferenz erhalten, 
eine Hemmung erfahren. Die gleiehen Aktivit~tsiinderungen finden wir 
dann an den retikul/~ren Neuronen vor. Wiederum leiten wit deren 
Aktivierungen nnd I-Iemmungen an die Motoneurone welter. Naeh statt- 
gehabter Impulsverreehnung zeigt sieh, dab an beiden Augen M. 
rectus lateralis und internus nieht innerviert werden. Itingegen mfissen 
sieh beiderseits M. rectus inferior und obliquus superior, also die Senker, 
kontrahieren, wghrend IV[. rectus superior und obliquus inferior, die 
Heber, ersehlaffen. Dabei ist zu beaehten, dug die ausw/~rts rotierende 
Komponente der beiden Mm. reeti inferiores und die einw/irts rotierende 
Komponente der beiden Mm. obliqui superiores einander entgegenwirken, 
offenbar sieh aufheben, so dab die Abw/~rtsbewegung der beiden Bulbi 
in der Vertikalen ohne begleitende Raddrehung erfolgen kann. 

e) Auch Verlagerungen des Kopfes in sehr/igen lgiehtungen d/irfelI 
wit nnserem Sehaltplan zumuten. Abb.5a zeigt die Erregungs- 
konstellation bei einer passiven Bewegung des KopJes nach schriig lin~s 
abwgrts. Durch die Betrachtung der schematisch gezeichneten Bogen- 
gi~nge yon oben ]assen sich die in ihnen anftretenden Aktiviti~ts- 
~nderungen am leichtesten ermitte]n: n~mlich im linken vorderen 
Bogengang infolge ampullofugaler Str6mung Aktivierung und in dem 
in gleicher Ebene stehenden rechten hinteren Bogengang infolge ampul- 
lopetaler StrSmung der Endolymphe ttemmung. 

Da die passive Bewegung genau in der Ebene der genannten Bogen- 
g/~nge stattfindet and deshMb die StrSmung der Endolymphe und die 
zugehSrige Erregung bzw. I-Iemmung maximal ist, tragen wir in der 
Ampulle des linken vorderen Bogenganges + + und in der des rechte~ 
hinteren Bogenganges ---- ein. 

Die beiden anderen vertikalen Bogeng~nge liegen im Winkel yon 90 ~ 
quer zur Bewegungsrichtung, in ihnen iindet deshalb in nnserem Versuch 
keine Str6mung der Endolymphe start, und aueh die horizontMen Bogen- 
ggnge diirften prakr nieht beteiligt sein. 

Naehdem wir die Aktivit/i~sanderungen der beiden vertikalen Bogen- 
g/inge an die Neurone der Vestibulariskerne und die korrespondierender~ 
l~etieulariszellen weitergeleite~ and schliel31ieh den mit letzteren ver- 
bundenen Motoneuronen zugeffihrt haben, zeigt sieh folgendes: 

1. Beide Bulbi ffihren eine l~echtswendung aus. 
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2. Der rech~e Bulbus wird durch mittlere Innervation des M. rectus 
superior uncI starke Irmervation des obliquus inferior (+  + + +),  der 
linke Bulbus dureh starke Innervation des rectus superior ( + + + + )  
und mi~Bige Ilmervation des lV[. obliquus inferior gehoben. 

Abb.5a. Aktivita~sverh~ltnisse bei einer Kippung des Kopfes nach scllr~ig links abw~irts mit  
reflektorischer Augenwendung nach schri~g rechts aufw$irts und leichter Raddrehmag nach rechts 

obez 
Abb.5b. ~achweis der Raddrehung des Auges mi~ Hilfe yon ~ach- 

\ i [ / bildern. ]~in vor einer hellen Wand ausgespanntes schwarzes Band 
ist  bei ,,Prlm~trstellung" der •  langere Zeit fixiert worden. 

//~7~S ] [ [ F6'C/Tf$ Nach Wendung des Blickes erscheint ein Naehbild dieses Bandes. 
Nut bei Augenwendung in der Horizontalen und Vertikalen steht 
das l~achblld senkrecht. Bei Augenwendung in einer sehr~gen 

[ [ \ l~ichtung dagegen (in unserem Beispiel nach schr~g rechts aufw~rts) 
steht das ~achbild infolge begleitender ttaddrehung der Augen 

un;*en set~g 

3. Am rechten Bulbus erfolgt durch starke Innervation des M. obli- 
quus inferior eine Raddrehung* nach rechts, die allerdings dureh die links 
drehende Wirkung des M. rectus superior gehemmt wird, so dab fiir die 
Raddrehung nach rechts + + iibrig bleiben. Aueh der linke Bulbus fiihrt - -  
(lurch starke Kontraktion des M.rectus superior - -  eine Raddrehung nach 
reehts aus, die jcdoch durch die naeh links ro~ierende Wirkung des 
M. obliquus inferior gesehw~cht wird. - -  Die Resultante yon 1 und 2 ist 
dann Bewegung beider Bulbi nach sehr~g reehts aufwiirts, hinzu k o m m t  

* Die Richtung der Raddrehung wird immer vom Individuum bus gesehen 
~ n g e g e b e n .  
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eine Raddrehung naeh reehts. Die Gegenbewegung entsprieht wiederum 
genau der passiven Kopfbewegung! Man beachte, dab die begMtende 
Raddrehung naeh dem Dondersahen Gesetz der konstanten Orientierung 
bei Augenwendungan in sehr~gan Riahtungen in der Tat stattfindan 
mug (siehe Abb. 5 b). 

d) Wir betraehten zuletzt die Aktivit&tsverhs bei einer Kip- 
pung des Kop/es nach linlcs mig reflektoriseher Raddrehung der Augen 

,4 A 
............... c-_ ~-----._ ~ ~ j - - - - 1  .-c ........ J , 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  f 
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Abb. 6. Aktivit&tsverhfiltnisse bei der Kilopung des ]~opfes nach links mi~ re/lek~orische, r Eaddrehung 
der Augen nach rechts 

naeh reehts (also im Uhrzeigersinn) bei Sgugern mit naeh vorn stehenden 
Augen (siehe Abb. 6). Hierbei mug es zu einer Erregung yon C und D im 
linken und einer IIemmung von C und D i m  reehten Vestibulariskern- 
gebie~ kommen. Weiterhin ist anzunehmen, dab bei der Kippung naeh 
links dutch reziproke Itemmung yon A and B im linken und reziproke 
Aktivierung yon A und B im reahten Ves~ibulariskarngebiet A und B 
auf beiden Seiten auf dam normalen Akti~Tit/~tsniveau gehalten warden*. 
Un~er diesen Umsfanden ffihrt die Kippung naeh links am reehten Auge 
dutch synergistisehe Kontraktion des M. obliquus inferior und M. rectus 
inferior bei Ersehlaffung der Antagonisten M. obliquus superior und 
rectus superior zu einer reflektorisahen Raddrehung des Bulbus naeh 

* Die reziloroken Beeinflussungen der Vestibulariskernneurone werden an 
anderem Oft behandelg. 
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rechts. Dabei hebt die senkende Wirkung des rechten M. rectus inferior 
den hebenden Effekt des M. rectus obliquus inferior auf. Auch das linke 
Auge ffihrt eine Raddrehung nach reehts aus, und zwar durch synergi- 
stische Kontraktion des M. obliquus superior und rectus superior unter 
l~elaxation der Antagonisten M. obliquus inferior und rectus inferior. --  
Ffir den Fall, dab die angenommene reziproke Beeinflussung der Neu- 
rone A und B dutch C und D nicht existieren sollte, mii~te die Kippung 
nach links mcht nur zu einer Raddrehung der Augen nach reehts, sondern 
fiberdies zu einer Deviation der Bulbi nach rechts f/ihren. Dies scheint 
nach Untersuehungen yon F~,~MIN u. JOI~IGKEES ~ beim Kaninehen der 
Fall zu sein. 

Zur Frage des Dreineuronenre]lexbogens yore Labyrinth au/ die Augen. 
SZ~NTXGOT~ hat  auf Grund histologischer Untersuchungen 21a und 
seiner Erfahrungen bei der Reizung einzelner Bogengs der Katze 21b 
die These vertreten, da~ zwischen den Receptoren des Labyrinthes und 
den Augenmuskeln eine aus nur drei Neuronen zusammengesetzte 
Leitungsbahn besteht, die nicht die Retikul~rformation, sondern das 
dorsale L~ngsbfindel benutzt. Das erste Neuron ffihrt vom Labyrinth- 
receptor zum Vestibulariskern, das zweite yon dort fiber das dorsale 
L~ngsbiindel zum Motoneuron des Augenmuskels, und das dritte ist mit 
dem N[otoneuron identisch. Dieser direkte Weg fiber das L~ngsbiindel 
konnte yon SZ~NT~GOTHAI durch die Beobachtung bewiesen werden, 
dab die yon ihm als typisch bezeichneten Reflexe vom Bogengang zu den 
Augenmuskeln nach Durchtrennung der Retikul~rformation der Katze 
erhalten blieben elb. --  W/irde man in unserem Schema die Verknfipfung 
zu den Mm. rect iund obliqui nach den Beobaehtungen yon SZ~TXGOTHAI 
bei der l~eizung einzelner vertikaler Bogenggnge der Katze vornehmen, 
so m/i~te A i m  Vestibulariskerngebiet fiber die kontralaterale Formatio 
reticularis nicht mit allen vier Senkern, sondern nur am gleichseitigen 
Auge mit dem M. obliquus superior und am gcgenseitigen 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, s~mtliche Labyrinthreflexe auf die Augen vermitteln. Es unter- 
scheidet sich allerdings grundlegend yon den Vorstellungen SZ]~T~GO- 
TH~S darin, dab strukture]l nicht ein bestimmter Bogengang mit einem 
Augenmuskelpaar verknfipft 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 L~ngsbiindels 
die Eigensehaften der Konvergenzneurone besitzen, also bei Lage- 
~nderungen des Kopfes in verschiedenen Ebenen des Raumes reagieren! 
SZ~T~GOT~AI hat  /iberzeugend ausgefiihrt, dal~ dieser nur aus drei 
Neuronen zusammengesetzte Leitungsweg mit wesentlich kfirzerer Latenz 
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Labyrinthreflexe auf die Augen ermSglicht als der polysynaptische Weg 
fiber die t~etikul~rformation. Und es ist uns sehr wahrscheinlieh, dal3 
dieser abgekiirzte Weg wesentlieh dazu beitr/igt, dab bei der Selbst- 
bewegung der Vertebraten die Umweltkoh~renz bei der optischen 
Wahrnehmung (v. WEIZSXCKER) erhalten bleibt. Denn es mfissen 
ja die mit der Selbstbewegung des Individuums zwangsl~ufig verbun- 
denen Verlagerungen des Kopfes und damit auch der Augen dutch Ver- 
schiebung des Brides auf der lgetina zu irref/ihrenden ]3ewegungswahr- 
nehmungen der fixierten Umwelt ffihren, sofern nieht durch rasehe 
kompensatorische Gegenbewegungen der Augen die Blicklinie konstant 
gehalten wird. Der Naehteil des kurzen Dreineuronenweges, die re]ativ 
beschrs ]3eeinflussungsm6glichkeit durch andere Instanzen, ins- 
besondere das Fehlen des Eingreffens des Cortex wird dureh diesen Vor- 
zug roll  aufgewogen. 

Der Weg fiber die Retikul~rformation kann, da er polysynaptiseh ist, 
zwar nieht so prompt Labyrinthreflexe auf die Augen vermitteln wie der 
Weg fiber das Li~ngsbfindel, er ist andererseits unabdingbar, weft er, wie 
oben ausgeffihrt wurde, die Xoordination der Labyrinthreflexe mit 
anderen Einftiissen ermSglicht. Beide Leitungswege zusammen gewiihr- 
leisten die optimale Funktion der re[lelctorisehen Optomotori]c. 

Bemer]cungen iiber die Resultate der experimentellen isolierten 
Bogengangsreizung 

Es sei kurz darauf hingewiesen, dab verschiedene Beobachtungen der 
Experimentatoren,  die bisher r/~tselhaft erscheinen muBten, dureh unser 
Schema verst~ndlieh werden. So hat  SZ~ZqT~GOTgAI bei seinen Reizungen 
des horizontalen Bogenganges aueh ,,kleinere atypische I~ebenreaktionen 
in den verschiedensten Muskeln" beobaehtet. Diese sind nach unserem 
Schema leieht erkls wenn man unterstellt, dal~ infolge Seh~tdigung der 
retikul/iren Zellen oder der Motoneurone durch Narkose oder Durch- 
blutungsstSrungen (Dezerebrierung!) die Verrechnungsprozesse an den 
Hebern und Senkern nicht ganz prompt oder nieht vollstiindig er/olgten. Da 
strukturell die Mm. obliqui und recti mit den retikuliiren Sehaltneuronen 
verbunden sind, mi~ssen in diesem Falle flfiehtige Kontraktionen oder 
Erschlaffungen eintreten! Auch bei der Reizung des hinteren und --  
seltener -- des vorderen vertikalen Bogengangs hat  SZ]~TAGOTH~I 
kleinere, meist langsamer verlaufende, nieht erwartete Kontraktionen 
gesehen, die naeh unserem Schema durchaus verst~ndlieh sind. 

Sehlieltlich sei auf die Untersuchungen yon FEnMI~ u. J o l e G ~ s  7 
hingewiesen, die Kaninehen in verschiedenen KSrperlagen der I~otation 
in verschiedenen Ebenen des Raumes unCer Registrierung der Myogramme 
tier isolierten Augenmuskeln unterzogen haben und zu der Feststellung 
gekommen sind, dab M. rectus internus und externus nicht allein vom 
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horizontalen Bogengang abh/~ngig sind, sondern unter bestimmten 
Bedingungen auch yon seiten der vertikalen Bogeng/~nge aktiviert 
werden kSnnen, und dal~ durch Stimulierung der horizontalen Bogeng/inge 
nieht nur die Seitenwender, sondern aueh die Heber und Senker zu 
beeinflussen sind. Auch diese Beobachtungen, die vollauf mit dcnen yon 
LoR]~E ])w N6 ira Einklang stehen, sind nur mit unserem Schema zu 
erkl/~ren. 

Bedeutung unseres Schaltplans ]iir die aUgemeine Neurophysiologie 

Die Erregungskonstellation 

Mit dem vorgelegten zentralnervSsen Schaltplan der Labyrinth- 
reflexe auf die Augen wird ein wissenschafthches Problem, das seit 
Jahrzehnten Gegenstand der Diskussion gewesen ist, einer LSsung 
nahegebracht. Es sci noeh einmal daran erinnert, dal] ttSGYEs, 
EwALI) u. a. ]este Beziehungen zwischen einem Bogengang und einem 
korrespondierenden Augenmuskelpaar angenommen batten. Auch 
neuere Entwfirfe fiber die Korrespondenzen zwischen Bogeng/s und 
Augenmuskeln, die yon otologischer Seite entwiekelt worden sind 9,1s 
stfitzen sich letztlich auf diese klassische Konzeption. L O ~ T E  I)~ 
N515 hat dagegen diese Theorie auf Grund umfangreichcr tierexperimen- 
teller Erfahrungen lebhaft bek/impft und auf die Wandelbarkeit der 
Labyrinthreflexe hingewiescn. Es handelt sich hier zugleich um ein 
Problem, das unsere allgemeinen Vorstellungen fiber die im Zentral- 
nervensystem waltenden Funktionsprinzipien betrflTt: In dem seit der 
Jahrhundertwende w/~hrenden, zeitweilig geradezu mit Erbitterung ge- 
ffihrten Streit zwisehen den Vertretern der klassischen Physiologie 
und den Anhiingern der Gestaltpsychologie haben die letzteren sieh in 
ihrem Bestreben, die herkSmmlichcn Vorstellungen der Physiologie zu 
widerlegen, nicht zuletzt auf die Lehrmeinungen yon L o ~ n  Dw N6 
berufen. •ach unserem Schaltplan haben beide Gegner recht: Die Be- 
obachtungen der Physiologen fiber die Effekte der Bogengangsreizung 
waren richtig, ihre Schluf3folgerungen hinsichtlich der morphologischen 
Beziehungen zwischen Bogengangsreeeptor und Augenmuskel hingegen 
unvollkommen. Nach unseren Untersuchungen, die LO~ENTEE ]3]~ N6 be- 
st/~tigen, ist die Struktur weir verzweigter als die Resultate ]ener Experimente 
ahnen lassen, die aus der 2'i~lle der Wirkliehkeit herausgegri//en worden sind 
und herausgegriffen werden mul~ten, damit fiberhaupt Gesetzm/~l~igkeiten 
erkannt werden konnten. Besehri~nkt man sich aber nieht auf relativ 
eingeengte Untersuchungsbedingungen, so zeigt sieh, dal~ zwischen 
Labyrinth und den Augenmuskeln nicht das Leitungsprinzip verwirk- 
licht ist, sondern eine 2Yetzstruktur Receptoren und Effektoren verbindet. 
Diese ist Tr~iger einer Vielzahl von Erregungskonstellationen, yon denen 
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bei ~nderung der Reizkonstellation eine in die andere fibergehen kann. 
Dami t  haben wir die Grundlage des Gestaltwandels in physiologiseher 
Ebene in die Hand  bekommen. 

Zusammenfassung 

In  Anlehnung an den frfiher mitgeteilten Schaltplan der Magnus- 
Reflexe yore Labyr inth  auf  den Kopf2a, b wird jene Funktionsstruktur  
entworfen, welche die dynamischen und tonisehen Reflexe vom Labyr inth  
auf  die Augen vermittelt .  Bei der Rekonstrukt ion dieses Schaltschemas 
stfitzen wir uns auf  gemeinsam mi t  K .P .  SCHAEFE~ an einzelnen Neu- 
ronen der Vestibulariskerne und der Retikul/irformation des gefesselten 
und ungefesselten Kaninchens bei Horizontalbeschleunigungen und Kip- 
pungenum die L~ngs- und Querachse registrierte Aktivit/~ts/inderungen ab,o 
sowie auf  Beobachtungen yon FLuu~ und SZENT~GOTIIAI fiber die 
Innervat ionen der Augenmuskeln bei der isoHerten Reizung einzelner 
Bogeng/inge. An Hand  entspreehender Beispiele konnte gezeigt werden, 
dab unser Schema in der Lage ist, die yon M~G~US genau analysierten 
Labyrinthreflexe auf  die Augen zu erkl/iren. 2Vicht die Erregungs/ort- 
leitung in einzelnen Bahnen ist /iir diese Re/lexe mafigebend, sondern 
]eweils eine bestimmte Erregungsl~onstellation, deren Tr/iger ein Recep- 
toren und Effektoren verbindendes fiber die Vestibulariskerne und die 
Formatio reticularis sich erstreekendes Nervennetz ist. Durch die mit  
der jeweiligen labyrinth/~ren Reizkonstellation variierende Affcrenz und 
durch Verrechnungsprozesse an den verschiedenen Stufen dieser Funk- 
t ionsstruktur  wird die ]eweilige Erregungslconstellation bestimmt.  - -  Das 
erkannte Schaltsehema erkliirt nicht nnr die komplexen Innervations- 
verhaltnisse der Angenmuskulatur  bei den Labyrinthreflexen, sondern 
gew/ihrt darfiber hinaus neue Einsichten in die Funktionsweise der 
nervalen Struktur  in einer niederen Ebene des ZNS, die vom Stand- 
punkt  des Physikers aus betraehtet  eine fiberraschende Jl_hnlichkeit mi t  
einer vermaschten Mehr/achregelanlage besitzt. 
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